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Abstract

Bretagnolle F, Felber F., Calame F. G. et Kiipfer Ph. 1998. Polyploidy in plants. Bot. Helv.
108: 5-37. ‘

The role of polyploidy in the evolution of plants is reviewed. The types of polyploids and
their origins are defined. Instant consequences of polyploidy are described, as well as the re-
lationships between polyploidy and distribution, ecology and breeding system. The condi-
tions for the establishment of polyploids in a diploid population are discussed. Finally, the
evolution from polyploid to diploid inheritance (diploidisation) is summarised.

Keywords: polyploidy, evolution, genetics, ecology, reproduction, establishment, diploid-
1sation.

Introduction: définition et importance du phénomene

La polyploidie désigne 1I’état d’an noyau dans lequel le nombre de lots de chromosomes
homologues (génomes de base) est supérieur a deux. Elle est un cas particulier de I’euploi-
die qui recouvre toute situation dans laquelle le nombre de chromosomes d’un noyau est un
multiple entier (p) du nombre de base (x). En ce sens, aucune ambiguité ne s’attache a ce
phénomeéne qui s’applique aussi bien a une espéce, & une population ou a un individu qu’a
un organe ou a un tissu, ou méme a une simple cellule. Dans Ia suite de ce texte, nous ne nous
intéresserons qu’au niveau individuel, populationnel ou spécifique.

La polyploidie est un phénomene qui a été décrit des le début de ce siecle et en 1917,
Winge émet 1’hypothése que les polyploides apparaissent par hybridation et doublement so-
matique du stock chromosomique. Dix ans plus tard, en 1926, Kihara et Ohno reconnaissent
deux grandes catégories de polyploidie: I’aliopolyploidie et ’autopolyploidie (voir § 1). C’est
autour des problémes soulevés par ces deux publications que la communauté scientifique
s’intéressera a la polyploidie. L’ évolution des connaissances est jalonnée par différentes syn-
théses (par ex. Miintzing 1936, Stebbins 1950, 1971, DeWet 1971, Harlan et DeWet 1975,
Levin 1983, Favarger 1984, Gottschalk 1985, Ramanna 1992, Thompson et Lumaret 1992)
qui montrent que, jusque vers les années 80, la communauté scientifique s’est essentielle-
ment préoccupée (1) de mettre en évidence les mécanismes responsables de la polyploidisa-
tion, (2) de dégager les grandes tendances biogéographiques et écologiques associées a la
polyploidie, (3) d’assigner une position taxonomique & chaque unité polyploide et enfin
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(4) de décrire les conséquences morphologiques, physiologiques ou génétiques de la poly-
ploidisation.

Depuis les années 80, la polyploidie est analysée dans un contexte moins statique. Elle
est comprise comme un processus de dynamique évolutive, marqué par trois phases impor-
tantes: I’apparition des polyploides (cf. la grande question des origines § 1), leur établisse-
ment, influencé notamment par les effets instantanés de la polyploidisation (cf. § 2) et lenr
relation avec les populations diploides parentales (cf. § 3) et enfin lear persistance et leur
évolution (§ 3 et § 4). Les travaux publiés au conrs des deux derniéres décennies ont tenté
d’éclairer tout ou partie de ces questions.

Importance du phénoméne dans le régne animal et végétal

Dans le régne animal, la polyploidie est présente chez certaines familles d’invertébrés:
rotiféres, mollusques, plathelminthes, crustacés et insectes (Suomalainen et Saura 1973,
Lokki et al. 1975, Lokki et Saura 1980, Goldman et LoVerde 1983, Goldman et al. 1984, Bul-
lini 1985, Weider 1987, Weider et al. 1987, Beaton et Hebert 1988, Martens et al. 1989, Beau-
mont et Fairbrother 1991, Walsh et Zhang 1992, Zhang et King 1992) mais aussi chez les ver-
tébrés: poissons, amphibiens (en particulier les salamandres et les grenouilles) et enfin rep-
tiles (Parker et Selander 1976, Ralin et Selander 1979, Bogart 1980, Schultz 1980, Bullini
1985, Bogart et Licht 1986, Kobel et Du Pasquier 1986, Sessions et Larson 1987, Licht et
Bogart 1989, 1990, Licht et Lowcock 1991). Par ailleurs, dans le régne animal, la polyploi-
die est presque exclusivement associée a une reproduction asexuée par parthénogenése (voir
§ 2d) (Cole 1980) bien que quelques organismes polyploides a reproduction sexuée se ren-
contrent également (Bogart 1980, Bogart et Licht 1986, Kobel et DuPasquier 1986).

Dans le régne végétal en revanche, I'impact de la polyploidie est beaucoup pius consi-
dérable et concerne toutes les divisions principales des plantes : algnes (Stebbins 1950, Nichols
1980), bryophytes (Stebbins 1950, Crosby, 1980, Wyatt et Stoneburner 1984, Wyatt et al.
1989), ptéridophytes (Wagner et Wagner 1980, Grant 1981), gymnospermes (Stebbins 1950,
Delevoryas 1980) et angiospermes (Stebbins 1950, 1971, Averett 1980, Grant 1981). Cepen-
dant de fortes hétérogénéités existent dans et entre les différents groupes de plantes.

Ainsi, la polyploidie a certainement joué un role considérable dans I’évolution et la di-
versification des bryophytes et des ptéridophytes. Cependant, il est difficile de trancher sor
la nature polyploide d’un grand nombre d’unités taxonomiques et de fortes controverses
existent a ce sujet (Grant 1981, Britton 1984, Wyatt et Stoneburner 1984, Soltis et Soltis 1987,
1990b, Wyatt et al. 1989, Werth et Windham 1991).

Lapolyploidie est peu fréquente chezles gymnospermes (Delevoryas 1980). Enrevanche,
chez les angiospermes, on estime que 35% & 70% des espéces ont subi au moins un épisode
de polyploidisation au cours de leur évolution (Stebbins 1950, 1971, Averett 1980, Goldblatt
1980, Grant 1981). Des familles entiéres seraient méme apparues par polyploidisation com-
me, par exemple, les Ericaceae, les Fagaceae, les Juglandaceae, les Magnoliaceae, ou enco-
re les Salicaceae (Dobzhansky et al. 1977). Chez les autres familles, la fréquence de la poly-
ploidie est trés variable. Certaines familles abritent peu de polyploides alors que d’autres en
présentent une forte fréquence comme chez les Araliaceae, les Crassulaceae, les Poaceae, les
Polygonaceae ou les Rosaceae (Stebbins 1950, Lewis 1980b, Averett 1980, Goldblatt 1980).

Pourquot la polyploidie est-t-elle plus rare dans le régne animal que dans le régne végétal?

Plasieurs hypotheses ont été avancées pour expliquer la rareté des polyploides dans le
régne animal par rapport aux plantes (revaes par Orr 1990 et Dusfresne et Hebert 1994).
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L’'une d’entre elles invoque des contraintes ontogéniques plus complexes chez les organis-
mes centralisés (animaux) ce qui les rendraient plus sensibles aux diverses perturbations du
métabolisme engendrée par la polyploidisation. Une hypothese plus plausible cependant ré-
sulte du lien trés étroit entre la parthénogenése et la polyploidie dans le régne animal (voir
définition de la parthénogengse dans le § 2d). Dés 1925, Muller formule I’hypothése que la
polyploidie est rare chez les animaux dioiques parce qu’elle en altére le déterminisme du se-
xe. Selon Orr (1990), la polyploidie introduirait un fort désavantage sélectif chez les orga-
nismes possédant une paire de chromosomes sexuels parce que, méme si la polyploidisation
ne perturbe pas automatiquement le déterminisme du sexe, elle perturbe invariablementl’équi-
libre complexe qui est établi entre I’hétérosome X et les produits génétiques des autosomes.
Ceci explique pourquoi la polyploidie est rare chez les organismes ayant un chromosome se-
xuel différencié, ce qui est fréquemment le cas dans le régne animal, par comparaison aux
organismes ayant un chromosome sexuel non différencié, qui sont prépondérants dans le reg-
ne végétal. Dans le régne végétal, parmi les espéces dioiques dans lesquelles il existe aussi
des relations trés sensibles entre les chromosomes sexuels et les autosomes, la polyploidie
est trés peu répandue (Chattopadhyay et Sharma 1991), mais elle existe néanmoins (par ex.
Yan et al. 1997). Les conséquences génétiques de la polyploidisation sur le déterminisme du
sexe dans le régne animal ont été particulierement étudiées chez les amphibiens du genre
Xenopus (Kobel et Du Pasquier 1986) et semblent en accord avec les hypothéses formulées
par Orr (1990). Dans le régne végétal, Pal et Pandey (1982) ont montré que, dans le genre
Amaranthus, la tétraploidisation par doublement somatique était suivie d’une expression pré-
pondérante de la fonction méle. La polyploidisation perturbe I’équilibre génétique comple-
xe qui détermine I’expression du sexe et induit un déséquilibre hormonal réduisant fortement
la production des fleurs femelles. Une étude récente menée dans le genre Actinidia montre
que le mode de polyploidisation (somatique versus sexuel c.f. § suivant) peut jouer un réle
majeur sur la persistance du déterminisme sexuel (Yan et al. 1997).

L’hypothese de Muller (1925) réactualisée par Orr (1990) n’explique cependant pas pour-
quoi il existe aussi peu de polyploides dans des groupes animaux capables de reproduction
asexuée et en particulier parmi ceux dont le déterminisme sexuel est de nature environne-
mental platét que chromosomique (Dufresne et Hebert 1994). Ce manque de polyploides
ameéne Dufresne et Hebert (1994) a formuler une hypothése alternative en suggérant que la
faible fréquence des événements d’hybridation dans le régne animal est la cause principale
de Ja faible fréquence de la polyploidie dans ce régne. La contrainte a la polyploidisation dans
le régne animal serait donc située au stade de la genése des polyploides plutdt qu’au stade
des complications cytologiques ou génétiques intervenant aprés polyploidisation. Plusieurs
synthéses récentes indiquent que 1’hybridation suivie de polyploidisation est un processus
fonctionnel qui est le moteur de I’évolution d’un trés grand nombre d’espéces animales on
végétales (Abbott 1992, Arnold 1992, Stace 1993, Dusfresne et Hebert 1994, Abbott et
Lowe 1996).

1 - Les grands types de polyploidie et la question des origines

Trés t6t dans 1’histoire de la polyploidie, il s’est avéré que le concept de polyploide re-
couvrait un phénomene hétérogéne puisque I’ensemble des chromosomes d’un individu poly-
ploide pouvait provenir de la multiplication d’un seul génome de base ou de 1’addition de
deux, voire de plus de deux génomes différents. Des 1926, Kihara et Ohno ont proposé les
termes d’autopolyploide dans le cas d’une multiplication d’un méme génome et d’allopoly-
ploide dans le cas d’une association de génomes différents. Cette classification fut admise
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jusque vers la moitié du siécle. Mais I’avénement de la théorie synthétique de 1’évolution, et
notamment la conception de I’espéce biologique, associé a la description de nombreux poly-
ploides semblant présenter des caractéristiques chromosomiques intermédiaires entre celles
d’un autopolyploide et celles d’un allopolyploide, impliqua la description d’un degré sup-
plémentaire de complexité dans la classification. Ebauchée par Stebbins en 1945, la nouvel-
le classification fut formalisée par le méme auteur en 1947. Elle n’a été que peu contestée de-
puis (voir Jackson 1976). Elle est fondée sur la maniére dont I’appariement des chromoso-
mes s’effectue av cours de la premiére division méiotique. Si les différents génomes présen-
tent des affinités fortes (homologie totale ou partielle), les chromosomes homologues ou
homéologues formeront des figures caractéristiques, correspondant & 1’association de plus de
deux chromosomes homologues, que 1’on nomme multivalents. La présence de muitivalents
lors de la méiose constitue la caractéristique cytologique d’un autopolyploide au sens ol
Kihara et Ohno I’avaient proposé. On représente par exemple un autotétraploide par le sym-
bole AAAA, ol chaque lettre A correspond a un lot de chromosomes de base. Un autopoly-
ploide a donc par définition une origine monophylétique. On parle encore de polyploide
infra- ou intraspécifique, en ce sens qu’il possede des génomes identiques (autopolyploidie
homozygote au sens de Lewis 1980a) ou homologues (autopolyploidie hétérozygote) (Broch-
man et al. 1992a).

A I’opposé, si I’ensemble des chromosomes de I’individu polyploide provient de deux
(ou éventuellement plus) génomes suffisamment différents pour ne permettre qu’un apparie-
ment sous forme de bivalents, Stebbins reprend le terme d’allopolyploide (semblable au
terme d’amphiploide ou d’allopolyploide génomique). Un allotétraploide est symbolisé par
la formule AABB ot les lettres A et B désignent deux génomes de base différents (hétérolo-
gues). Un allopolyploide, encore appelé polyploide interspécifique, est donc par définition
un individu ayant une origine polyphylétique. On parle donc maintenant d’autopolyploide
quand les polyploides dérivent de génomes qui sont similaires du point de vue chromosomi-
que et génétiquement compatibles et d’allopolyploides quant ils dérivent de génomes dif-
férents du point de vue chromosomique et génétiquement incompatibles (Stebbins 1980).

La nuance introduite par Stebbins par rapport & Kihara et Ohna provient du fait que la
nouvelle classification prend en compte les cas intermédiaires pour lesquels la différencia-
tion des génomes de base est suffisamment forte pour que I’appariement méiotique des chro-
mosomes homéologues soit perturbé mais non totalement empéché. Stebbins propose alors
le terme d’allopolyploides segmentaires. Par exemple, un allotétraploide segmentaire sera re-
présenté par le symbole AjA;AA, ol A; et A, symbolisent respectivement les génomes
d’individus parentaux qui ne sont ni totalement fertiles, ni totalement stériles lorsqu’on les
croise entre eux. :

Plus tard, d’autres auteurs, dans le souci de tenir compte de tous les degrés de parenté des
génomes de base ont proposé une classification plus nuancée (voir par exemple Love 1964
ouréférences dans DeWet 1971). Malgré tout, c’est bien a la classification effectuée par Steb-
bins ou a ses variantes, que beaucoup d’auteurs continuent de faire référence (Jackson 1976,
1982, Lewis 1980a, Briggs et Walters 1984, Thompson et Lumaret 1992).

L’information obtenue par I’ observation des appariements chromosomiques sur la nature
de la polyploidie est a utiliser avec précaution, car un véritable autopolyploide peut présen-
ter un appariement chromosomique caractéristique d’allopolyploide et inversement (Jackson
1982, 1984, Bever et Felber 1992).

Le probleme du taxonomiste revient donc a estimer si les différentes unités (taxons) di-
ploides ayant donné leur génome de base 4 un polyploide constituent des especes biologiques
distinctes. La démonstration la plus simple consiste & croiser les différents géniteurs poten-
tiels entre eux et d’établir a fertilit€ des descendants (Stebbins 1945, 1947). Le probléme ma-
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jeur réside dans le fait que souvent il est trés difficile de déterminer les géniteurs diploides
des polyploides, soit parce que ces espéces ont elles-mémes évolué ou disparu, soit parce
qu’au cours de sa phylogenése, le polyploide a connu des phases d’hybridation et/ou de poly-
ploidisation successives tellies qu’il est impossible de retrouver avec certitude les taxons di-
ploides parentaux.

Au cours des 15 derniéres années, le développement des techniques de génétique molé-
culaire a permis de retrouver avec une bonne fiabilité les ancétres diploides de certains allo-
polyploides et de déterminer le nombre et la fréquence des épisodes de polyploidisation (par
ex. Lumaret et al. 1989, Soltis et Soltis 1989b, 1991, Pillay et Hilu 1990, Wolf et al. 1990,
Hooglander et al. 1993, van Dijk et Bakx-Schotman 1997).

Une autre méthode, développée récemment en Grande Bretagne, consiste & hybrider in
situ, c’est-a-dire sur les chromosomes du polyploide, le génome total préalablement marqué
de I’un des parents. Les sites d’hybridation sont ensuite analysés par microscopie fluores-
cente. Cette technique a recu le nom de GISH pour Genomic in situ Hybridisation (voir Ben-
nett 1995). Cette méthode, bien que difficile a mettre en ccuvre, a permis de confirmer I’iden-
tité€ des génomes parentaux de certains allopolyploides (exemples dans Bennett 1995).

Les origines de la polyploidie: les diplogamétes

Un individu polyploide peut apparaitre soit par doublement chromosomique, dans le zy-
gote ou dans un tissu somatique, soit par la non-réduction gamétique (DeWet 1980). Depuis
la parution de I’article de Winge en 1917, on pensait, a de rares exceptions prés, que les poly-
ploides apparaissaient par un doublement somatique des chromosomes. Dans les complexes
polyploides pyrénéo-alpiens, Kiipfer (1974) n’a pas observé de corrélations entre la fréquence
des endomitoses dans I’ appareil souterrain, la présence de drageons et I’émergence de la poly-
ploidie au sein de populations naturelles. L’ hypothése d’une polyploidisation par doublement
somatique du nombre chromosomique (polyploidie somatique) a ét€ abandonée depuis le tra-
vail, désormais classique, de Harlan et DeWet (1975), qui publient une liste de 85 genres de
plantes produisant occasionnellement des gameétes ayant un nombre somatique de chromo-
somes (appelés gametes non-réduits, 2n gametes ou encore diplogameétes, terme que nous uti-
liserons par la suite). Iis renforcent en cela I’idée déja avancée par Karpechenko (1927), Dar-
lington (1937, 1956), Skriebe (1956, 1966, 1969), et ils émettent I’hypothése que la forma-
tion de diplogametes et leur fusion constitue le moteur essentiel de la polyploidisation qui
devient alors sexuelle. Selon Harlan et DeWet (1975), il existe trois mécanismes naturels con-
duisant & I’émergence d’un individu polyploide a partir de parents diploides soit : (1) par poly-
ploidisation sexuelle unilatérale (un diplogaméte féconde un gamete normalement réduit) ou
bilatérale (un diplogamete féconde un autre diplogaméte) (Fig. 1); (2) par la formation préala-
ble d’hybrides diploides produisant des gamétes non-réduits avec pour conséquence une poly-
ploidisation sexuelle ultérieure ou (3) par la formation d’un hybride diploide suivi d’un double-
ment somatique des chromosomes. Selon ces auteurs, le processus responsable de la genése
des autopolyploides est principalement la polyploidisation sexuelle (1) alors que les modes
de formation des allopolyploides nécessitent une étape intermédiaire par la formation d’un
hybride diploide (2) ou (3) (Fig. 2).

La polyploidisation sexuelle unilatérale (1) implique la création d’individus triploides
intermédiaires assurant la transition vers la production d’individus de niveaux supérieurs de
polyploidie (triploid bridge hypothesis).

Suite a1’ article de Harlan et DeWet, I'importance, voire la prédominance des diplogametes
dans la genése des autopolyploides a été Jargement reconnue (Jackson 1976, DeWet 1980,
Lewis 1980a, 1980b, Hermsen 1984, Felber 1991, Thompson et Lumaret 1992, Bretagnolle
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Fig. 1. Chez une plante, la plupart des cellules sexuelles posséde un nombre de chromosomes €gal 4 1a
moitié de celui des cellules somatiques. La production accidentelle de gametes ayant un nombre soma-
tique de chromosomes (diplogameétes) peut conduire a la formation d’un autopolyploide.

et Thompson 1995, Yan et al. 1997). En effet, I’hypothése du doublement somatique impli-
que des situations (rareté du phénomene, importante perte de variabilité génétique, homozy-
gotie) qui sont en désaccord avec les faits observés dans de nombreux complexes polyploides
(voir Bretagnolle et Thompson 1995). L’hypothése de la polyploidisation sexuelle s’appuie
sur de nombreux arguments. D’une part, la production de diplogamétes par des individus di-
ploides a ét¢ documentée pour beaucoup d’especes sauvages et cultivées chez les plantes,
plus rarement dans le régne animal, et ce avec des fréquences de production pouvant étre lo-
calement élevées (Bogart et Licht 1986, Bretagnolle et Thompson 1995). D’autre part, un
certain nombre d’individus autopolyploides ont été obtenus par croisements contr6lés de di-
ploides producteurs de diplogameétes et méme suite 4 des croisements spontanés (voir Breta-
gnolle et Thompson 1995, Bretagnolle et Lumaret 1995). En outre, la polyploidisation sexu-
elle autorise une relative répétition du processus de polyploidisation mais aussi I’établisse-
ment d’un flux de géne unilatéral des diploides vers les polyploides, par le biais de diplo-
gametes, qui peut étre actif méme apres les phases de polyploidisation. Cette souplesse per-
met d’expliquer (1) pourquoi dans de nombreux complexes polyploides, les autopolyploides
expriment une part importante et souvent méme la totalité de la variabilité génétique des di-
ploides (estimée soit 2 partir du polymorphisme enzymatique soit a partir de marqueurs molé-
culaires de I’ ADN) et (2) pourquoi il est possible de mettre en évidence des indices de poly-
ploidisation récurrente sur la base de marqueurs moléculaires. L’ autopolyploidie représente
donc un processus dynamique et les unités polyploides résultent d’épisodes multiples de
polyploidisation (synthése de Soltis et Soltis, 1993, 1995 et pour exemple Ptacek et al. 1994,
van Dijk et Bakx-Schotman 1997).
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Allopolyploidie Autopolyploidie
(origine polyphylétique) (origine monophylétique)
2X 2X 2X 2X

\/

2 Hybride AB

BB AA AA
X

Diplogamete

Diplogamete?

\
4X 4X
AABB AAAA
Fig. 2. Origines des auto- et des allopolyploides. Un autopolyploide est issu de la fusion de diplo-
gametes, alors que la formation d’un allopolyploide implique en général un hybride diploide.

Le role joué par les diplogamétes dans la genése des allopolyploides semble plus comple-
xe. Bien que théoriquement des allopolyploides pourraient, comme les autopolyploides, Etre
directement obtenus par polyploidisation sexuelle bilatérale, cette hypothése est actuellement
peu explorée comme un scénario plausible d’allopolyploidisation. C’est sans doute pour
cette raison que, contrairement a I’autopolyploidie, aucune tentative n’a été réalisée a notre
connaissance pour obtenir des allotétraploides par croisement direct de diploides parentaux
produisant des diplogamétes. L’hybridation joue un réle prépondérant dans les hypotheses
associées a la genése des allopolyploides. Ceci est largement dii au fait que (a) trés fréquem-
ment des hybrides diploides, dans le cas d’allotétraploides, ou de degré de polyploidie supé-
rieure, dans le cas par exemple d’allohexaploides, ont été découverts en conditions naturelles
et souvent au contact des populations d’especes parentales (par ex. Vuille 1986, Raybould et
al. 1991, Novak et al. 1991, Abbott et Lowe 1996) et (b) dans beaucoup de cas, seule une
€tape impliquant un hybride polyploide intermédiaire peut expliquer la formation d’allopoly-
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ploides a degré de polyploidie élevé et dont les deux précurseurs sont des especes diplotdes
(voir par ex. Urbanska et al. 1997). Les allopolyploides apparaitraient donc & partir de ces
hybrides soit (1) par doublement somatique, (2) par polyploidisation sexuelle bilatérale fai-
sant probablement intervenir aussi 1’ autofécondation ou, (3) dans des cas plus complexes, par
des schémas impliquant a la fois des croisements en retour avec 1’un des pareuts et une poly-
ploidisation sexuelle unilatérale (voir par ex. Novak et al. 1991, Stace 1993, Abbott et Lowe
1996, Urbanska et al. 1997). Les hybrides F, présentent une stérilité plus ou moins impor-
tante mais produisent des gamétes fertiles de différents degrés de polyploidie (par ex. Stace
1993) qui permettront soit la polyploidisation sexuelle, soit, par des croisements en retour, I’in-
trogression de 1’une au moins des deux espéces parentales par le génome de I’autre (Abbott
1992, Stace 1993). Le plus souvent, la polyploidisation des hybrides restaurera leur fertilité.

Une perte importante de variabilité génétique a été observée chez certains allopolyploides
(Rayboud et al. 1991) alors que, pour beaucoup d’autres complexes, la variabilité sera con-
servée par la récurrence des épisodes de polyploidisation (Roose et Gotlieb 1976, Werth
etal. 1985, Wyatt et al. 1988, Soltis et Soltis 1989b, Ashton et Abbott 1992, Brochman et al.
1992a, Abbott et Lowe 1996). Chez les allopolyploides, I’hypothése du doublement soma-
tique souléve les mémes problémes que chez les autopolyploides. Dans un cas comme dans
I’autre, la polyploidisation sexuelle constitue le processus de polyploidisation le plus proba-
ble. Cependant, la présence d’hybrides naturels, diploides ou polyploides au contact des po-
pulations parentales prouve qu’une certaine compatibilité existe entre les especes parentales.
Néanmoins, elle ne saurait pas constituer une preuve indiscutable que 1'allopolyploide soit
apparue par I’intermédiaire d’un hybride diploide, plutdt que suite a une polyploidisation se-
xuelle bilatérale directe a partir des deux parents diploides. Quoiqu’il en soit, il apparait que
les diplogametes, associés ou non aux phénomenes d’hybridation, jouent sans doute un rdle
important dans la genese des allopolyploides comme dans leur I’évolution (Stace 1993).

Les diplogametes sont produits & la suite de diverses perturbations de la méiose (voir Bre-
tagnolle et Thompson 1995). De telles anomalies ont, dans leur grande majorité, un déter-
minisme génétique souvent complexe et dont I’amplitude d’expression peut étre fortement
modulée par différents facteurs environnementaux. Ainsi, des températures extrémes peuvent
induire la production de diplogamétes (Stein 1970 , McHale 1983), de méme que des chocs
thermiques (Sax 1937). Un déficit hydrique (Gilles 1939) ou nutritif (Grant 1952) représente
également un facteur favorisant la production de diplogametes. Des parasites (Kostoff et Ken-
dall 1929) ou des virus (Swaminathan et al. 1959 , Sandfaer 1973) peuvent également induire
des aberrations méiotiques qui peuvent favoriser la formation de diplogamétes. Dans le cas
d’individus diploides hybrides, la nature différente des deux lots chromosomiques peut
empécher I’ appariement méiotique et conduire a une forte production de diplogameétes sans
intervention de facteurs génétiques ou environnementaux.

Le modele de polyploidisation par diplogametes a profondément modifié la compréhen-
sion de la polyploidie puisqu’il a transformé un événement rare, isolant instantanément le ou
les néopolyploides de leur population parentale, en un processus dynamique récurrent, per-
mettant un flux de génes vnilatéral des populations parentales vers les néopolyploides (Broch-
man et al. 1992b, Bretagnolle et Thompson 1995). Un tel processus permet de comprendre
pourquoi la polyploidie, et surtout 1’autopolyploidie, n’est pas un cul-de-sac évolutif.

2 — Conséquences instantanées de la polyploidisation

Par conséquences instantanées, nous entendons I’ensemble des bouleversements structu-
rels et fonctionnels liés a la multiplication des copies d’un génome. Nous nous intéressons



Botanica Helvetica 108/1, 1998 13

donc ici a déterminer les différences immédiates (morphologiques, génétiques etc...) atten-
dues chez un néopolyploide de premiere génération par rapport a ses parents diploides. Nous
ne discuterons pas ici des conséquences de la polyploidie sur la spéciation qui s’inscrivent
dans une perspective a plus long terme.

Les effets instantanés imputables a la polyploidisation ont classiquement ét€ subdivisés
en deux grandes catégories de phénomenes: les «effets nucléotypiques» (§ 2a) et les «effets
génétiques» (§ 2b). Les effets nucléotypiques évoquent les conséquences biophysiques im-
médiates de I’augmentation de la quantité d’ ADN sur la cellule, indépendamment de P’in-
formation véhiculée par cette molécule (Price 1976). Les effets génétiques, en revanche, sont
liés a I’information contenue dans I’ ADN (Bennett 1972). Par ailleurs, la combinaison com-
plexe des deux classes d’effets va aboutir a des bouleversements phénotypiques que nous
analyserons par la suite et qui concernent les aspects chorologiques et écologiques (§ 2c)
ainsi que le systeme de reproduction (§ 2d).

2a — Les effets nucléotypiques

Une forte corrélation existe entre la quantité d’ ADN contenue dans un noyau et le volu-
me ou la taille cellulaire (Van’t Hof et Sparrow 1963, Darlington 1965, Price 1976, Olmo
1983, Bennett 1987). Elle s’applique aux cellules eucaryotes d’une maniére générale et con-
cerne de toute évidence aussi la polyploidie qui représente un cas extréme de variation quan-
titative d’ ADN dans un noyau.

L’ augmentation du volume cellulaire des individus polyploides par rapport aux diploides
parentaux est un phénomene universel et a été mis en évidence autant dans le régne animal
(Olmo 1983, Sessions et Larson 1987, Licht et Bogart 1987, 1990, Licht et Lowcock 1991,
Walsh et Zhang 1992) que dans le régne végétal (Miintzing 1936, Stebbins 1971, Tal 1980,
Warner et Edwards 1993). Chez les angiospermes par exemple, I’augmentation du volume
cellulaire associ€ a la polyploidie est systématiquement observée sur les néopolyploides ob-
tenus par doublement du nombre chromosomique, soit a I’aide de méthodes artificielles tel-
les que la colchicine (par ex. Miintzing 1936, Timko et Vasconcelos 1981, Pundir et al. 1983,
Fagerberg et al. 1990, van Dijk et van Delden 1990) ou le dioxyde d’azote (Berdhal et Bar-
ker 1991), soit par polyploidisation sexuelle (Hahn et al. 1990, Bretagnolle et Lumaret 1995).
Une telle augmentation se retrouve aussi au sein des complexes polyploides naturels (par ex.
Jellings et Leech 1984, van Santen et Casler 1986, Reinink et Blom-Zandstra 1989, Warner
et Edwards 1989, van Dijk et van Delden 1990, Pyke et al. 1990, Humbert-Droz et Felber
1992, Misset et Gourret 1996).

Chez les végétaux, les cellules de tous les massifs cellulaires subissent cette augmenta-
tion (cellules du mésophylle, stomates...etc.) et cet accroissement de taille se répercute sur
des structures plus complexes (augmentation du diamétre des grains de pollen, de la taille et
du poids des graines et, d’'une maniére plus générale, de la taille des organes). On parle donc
d’un effet de «gigantisme» lié au doublement chromosomique (Miintzing 1936, Stebbins
1950, 1971, Lewis 1980a). Le gigantisme est systématiquement observé lors de polyploidi-
sation artificielle par doublement somatique ou sexuel (par ex. Hashemi et al. 1989, Reinink
et Blom-Zandstra 1989, Evans et Rahman 1990, Fagerberg et al. 1990, Hahn et al. 1990,
van Dijk et van Delden 1990, Berdahl et Barker 1991, Pringle et Murray 1992, Bretagnolle
et Lumaret 1995, Dhawan et Lavania 1996). Il est toutefois intéressant de souligner que la
comparaison entre des polyploides obtenus par traitement a la colchicine d’une part et des
diploides et des polyploides naturels d’autre part montrent que la taille des différentes cellu-
les des tétraploides naturels, bien que significativement plus grande que celle des diploides,
peut étre parfois tres inférieure a celle des tétraploides obtenus par doublement a la colchi-
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cine. Ceci suggere que 1’augmentation instantanée de la taille cellulaire liée a la polyploidi-
sation peut étre compensée ultéricurement par la sélection, sans doute pour maintenir un
bilan métabolique optimal (Butterfass 1989, van Dijk et van Delden 1990, Warner et Edwards
1993). Les mémes observations ont été réalisées chez des especes de poissons et d’am-
phibiens pour lesquelles aucune variation de taille cellulaire n’accompagne la variation
du degré de polyploidie dans les complexes naturels (Schmidtke et al. 1975, Leipoldt et
Schmidtke 1982, Leipoldt {983). De la méme maniere, un certain nombre de compensations,
al’échelle d’un organe (par exemple une diminution du nombre de cellules par organe), peu-
vent intervenir de telle sorte que la taille globale de I’organe ne varie pas ou peu (Stebbins
1950, Licht et Bogart 1987, Warner et Edwards 1989). Ceci montre que des processus de ré-
gulation, liés a des contraintes fonctionnelles, peuvent moduler les effets de gigantisme.

La simple augmentation du volume cellulaire accompagnant la polyploidisation a aussi
des conséquences importantes sur le métabolisme de la cellule puisque la surface des mem-
branes augmente alors que le rapport surface membranaire-volume cellulaire diminue (Olmo
1983, Warner et Edwards 1993). Ces changements affectent donc certainement, bien que
cela soit encore mal compris, les taux de diffusion d’un certain nombre de molécules a tra-
vers la membrane cellulaire et notamment les gaz (Warner et Edwards 1993). Chez les di-
ploides, on retrouve aussi une trés forte corrélation entre la taille du génome (et Ia taille cel-
lulaire) et le nombre de chloroplastes dans plusieurs types celiulaires (Butterfass 1989, Ho et
Rayburn 1991). De maniére logique, une telle relation s’étend naturellement a la polyploidie
et a été mise en évidence autant chez des auto- et allopolyploides induits que chez des poly-
ploides naturels (Butterfass 1989, Dhawan et Lavania 1996). 11 en résulte que la capacité
photosynthétique par cellule augmente avec le degré de polyploidie dans tous les taxa ou
ce type de comparaisons a été effectué. Ceite augmentation est cependant fréquemment
modulée par des phénomenes de compensation quand on passe a I’échelle de la feuille ou de
I’'unité de surface foliaire (voir Warner et Edwards 1993).

Une autre conséquence importante de 1’augmentation du volume cellulaire avec la quan-
tit€ d’ ADN concerne la durée des cycles de la mitose et de la méiose. Van’t Hof et Sparrow
(1963) ont montré pour plusieurs especes de plantes, qu’il existait une tres forte corrélation
linéaire positive entre 1a durée du cycle mitotique, la taille cellulaire et la quantité d’ ADN.
De telles relations se retrouvent chez les polyploides dont le cycle mitotique et méiotique est
souvent plus lent que celui des diploides et leur taux de croissance plus faible (Miintzing
1936, Stebbins 1950, Murin 1976, Garbutt et Bazzaz 1983). Une corrélation semblable
existe Jorsque la quantité d’ ADN nucléaire et la durée minimale de génération ou le taux de
développement sont comparés. Ainsi, Bennett (1972) montre que plus la quantité d’ ADN est
importante, plus la fréquence d’especes annuelles diminue parmi un échantillonnage impor-
tant d’especes diploides. Par analogie, on remarque que la fréquence des polyploides, dans
la flore actuelle, est beaucoup plus forte chez les especes a croissance pérenne que chez les
especes annuelles (Miintzing 1936, Stebbins 1971, Averett 1980, Golblatt 1980). Cependant
cette relation entre cycle mitotique et le degré de polyploidie n’est pas toujours simple et sem-
ble aussi dépendre d’autres facteurs liés a I’histoire évolutive des cytotypes (Murin 1976).

Enfin, une relation claire existe entre la taille du génome et le rythme saisonnier de crois-
sance, tout an moins dans les régions tempérées. Elle semble liée a une sensibilité différente
du processus de division et de croissance cellulaire aux basses températures (Grime et Mow-
forth 1982, Grime et al. 1985). Ainsi, les espéces ou les individus ayant un grand génome
entrent en végétation plus tdt au printemps et présentent une résistance au froid plus impor-
tante que celles ayant un génome plus petit (Grime et Mowforth 1982, Grime et al. 1985,
Moore 1985, McGillivray et Grime 1995). L’avantage relatif des individus précoces a été
interprété comme une différenciation temporelle de la niche permettant soit la coexistence de
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plusieurs espéces dans une communauté végétale, soit 1’exploitation de niches micro-clima-
tiques différentes pour une méme espéce (Grime et Mowforth 1982, Greenlee et al. 1984,
Grime et al. 1985, Moore 1985, Mowforth et Grime 1989). Dans un contexte biogéographi-
que, cette relation apporte un éclairage intéressant puisque des études sur la variation intra-
et interspécifique le long d’un gradient de latitude ou d’aititude montrent des corrélations
significatives entre I’augmentation de la quantité d’ADN nucléaire et la capacité de crois-
sance dans des climats plus froids (voir Bennett 1976, 1987, Labani et Elkington 1987, Ray-
burn et Auger 1990, Porter et Rayburn 1990, Ceccarelli et al. 1992, McMurphy et Rayburn
1992, Wakamiya et al. 1993, McGillivray et Grime 1995). Cette propriété a été utilisée en
amélioration des plantes pour créer de nouvelles variétés résistantes au froid (Bennett 1976).

L'accroissement de la taille du génome 1ié 4 la polyploidie présente-t-il la méme corré-
lation avec la sensibilité a la température? Les avis ne semblent pas unanimes. Ainsi, dans
la flore européenne, la fréquence des polyploides parait plus forte aux latitudes élevées
(Reese1958 , Stebbins 1950, 1985, DeWet 1971, Ehrendorfer 1980, Bennett 1987). Cette ten-
dance s’observe également au sein de différents complexes polyploides (par ex. Bayer 1987,
Gadella 1987, 1991, Brochmann et al. 1992a). Toutefois la corrélation avec la température
n’est nullement démontrée (Favarger 1957, 1967). 1 est probable que les distributions des
cytotypes dans les Alpes et les Pyrénées soient déterminées par des facteurs plus historiques
qu’écologiques (voir § 5)

Alalumiere de ce chapitre, on peut donc considérer la polyploidie comme une des com-
posantes des processus évolutifs plus généraux qui influent sur la taille du génome des orga-
nismes. 1l semble en effet établi que I’augmentation progressive de la quantité d’ADN dans
différents phylums d’eucaryotes s’est produite périodiquement selon un accroissement ex-
ponentiel non aléatoire et approximativement par doublements successifs (Sparrow et Nau-
man 1976). Deux hypothéses ont été proposées pour expliquer cette augmentation. La pre-
miére attribue un réle évolutif important 2 la variation de la quantité d’ ADN, indépendam-
ment de I’information génétique qu’il véhicule (voir Bennett 1987). La deuxi¢me hypothése,
énoncée par Dawkins (1976) puis reprise par Doolitle et Sapienza (1980) et Orgel et Crick
(1980), a regu le nom de théorie du géne égoiste (selfish gene ou selfish DNA). Elle repose
sur I’existence de grandes quantités d’ ADN non codant, due a la duplication de séquences
d’ADN de taille variables répétées de nombreuses fois en tandem ou dispersées en simples
séquences, et spécule sur I’idée que I’unité de sélection est le géne dont le seul réle serait de
survivre dans le génome. Un organisme ne serait alors qu’un moyen de produire toujours plus
d’ADN. Orgel et Crick (1980) comparent de telles séquences a I'intérieur d’un génome au
comportement d’un parasite dans son hote.

Ala lumiere de ces deux hypothéses, le role de la variation de la quantité d’ ADN nuclé-
aire a été examiné récemment chez plusieurs plantes (Price 1988, Narayan 1988, Govindaraju
et Cullis 1991). Par rapport aux autres processus d’accroissement de la quantité d’ ADN, il
est important de garder en mémoire que la polyploidisation représente une différenciation im-
médiate et brusque par rapport aux diploides parentaux. Elle fournit donc d’emblée une op-
portunité nouvelle et une prise différente a la sélection.

2b - Les effets génétiques

Les conséquences génétiques de la polyploidisation découlent de I’augmentation du nom-
bre de copies d’un locus, dans le cas de 1’antopolyploidie, associée a des effets dus a 1’hy-
bridation, dans le cas de I’allopolyploidie. Elles ont fait I’ objet de nombreuses discussions.
Trois principales hypothéses expliquant le succés des polyploides ont été émises et sont ré-
sumées par Bever et Felber (1992):
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L’hypothese de I’effet de dosage

La premiére conséquence de la polyploidie est d’augmenter le nombre de copies d’un lo-
cus. Alors qu’un diploide possede deux copies de chaque géne, un p-ploide en possede p.
L’effet additif des alléles codominants d’un méme locus impliquera un élargissement de la
variabilité chez les polyploides. La polyploidie aura une valeur adaptative positive si, dans
un environnement donné, le dosage allélique optimal est de plus de deux copies. Ceci a été
effectivement observé chez des polyploides naturels et artificiels pour lesquels I'effet de
dosage se traduisait par une augmentation a la fois de la quantité d’enzymes et de son activité
(Mears 1980, Warner et Edwards 1993, Dhawan et Lavania 1996). Néanmoins, des phé-
nomenes derégulation peuvent aussi intervenir (Albuzio et al. 1978, Warner et Edwards 1993).

L’hypotheése du masquage des alleles déléteres

Une autre conséquence de la polyploidie tient a I’augmentation de la fréquence des hétéro-
zygotes par rapport a celle des homozygotes dans une population en équilibre panmictique.
Ainsi, un allele délétere récessif aura moins de possibilités de s’exprimer chez un polyploide
que chez un diploide. L’hypothese du masquage des alleles déléteres suppose ainsi que la
moindre expression de ces alleles chez un polyploide lui apporte un avantage (Briggs et Wal-
ters 1984).

L’hypothese de la diversité allélique

L’hypothese de la diversité allélique explique le succes des polyploides par I’augmenta-
tion de la diversité allélique, accompagnée de I’augmentation de 1’hétérozygosité. Elle est
documentée par une littérature récente trés abondante sur des complexes polyploides natu-
rels autant dans le régne animal (Lokki et al. 1975, Parker et Selander 1976, Ralin et Selan-
der 1979, Bullini 1985, Kobel et Du Pasquier 1986, Zhang et King 1992) que dans le régne
végétal (Mac Key 1970, Stebbins 1971, 1985, Bingham 1980, Mitton et Grant 1984, Soltis
et Soltis 1993 pour revue). Dans le méme sens, les polyploides de premiére génération, ob-
tenus par polyploidisation sexuelle, sont plus hétérozygotes et possedent plus d’alleles par
locus polymorphes que les diploides (Bretagnolle et Thompson 1995, Bretagnolle et Luma-
ret 1995). Enfin, une étude récente menée sur des polyploides obtenus par doublement soma-
tique suggere que les néopolypioides sont capables de générer par eux-mémes une grande di-
versité génétique en un court laps de temps, principalement par des restructurations internes,
addition ou délétion de fragments d’ADN parental (Song et al. 1995).

L’évaluation de ces trois hypotheses par des modeles mathématiques a démontré que les
effets de dosage et I’augmentation de la diversité allélique apportent des avantages substan-
tiels au polyploide, ce qui n’est pas le cas du masquage des alleles récessifs déléteres (Bever
et Felber soumis).

Plusieurs facteurs liés a I’histoire évolutive des polyploides semblent pouvoir moduler la
variation du degré d’hétérozygosité. Certains polyploides peuvent ainsi offrir des hétéro-
zygosités inférieures a celles des diploides (Shore 1991b, Zeroual-Humbert-Droz 1995). Des
effets de fondation ou des diminutions brutales de la taille de la population, par exemple, con-
stituent des facteurs d’appauvrissement de la diversité génétique, et peuvent théoriquement
signer les phases précoces de 1’établissement des polyploides et étre diagnostiqués dans
certaines populations polyploides (voir Bever et Felber 1992 pour les aspects théoriques,
van Dijk et van Delden 1990, Raybould et al. 1991, Shore 1991b). De plus, I’'hétérozygosité
peut encore baisser & la suite de I’augmentation de la consanguinité dans une population
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de petite taille (Roose et Gottlieb 1976, Watson et al. 1991). Néanmoins, la production de
diplogametes par les individus diploides, le caractere récurrent du processus de polyploidi-
sation et la capacité des néopolyploides a générer rapidement de la diversité génétique peu-
vent augmenter progressivement a la fois la diversité allélique et le degré d’hétérozygosité
des polyploides (Ness et al. 1989, Wolf et al. 1990, Soltis et Soltis 1989b, 1991, 1993, 1995,
Brochmann et al. 1992a, 1992b, Song et al. 1995).

En général, les genes et les alleles des polyploides s’expriment de la méme maniére que
chez les diploides (Roose et Gottlieb 1976). Par conséquent, les cellules des polyploides off-
rent une plus grande diversité de métabolites primaires et secondaires, mais aussi plus de
voies métaboliques différentes a I’échelle d’une population (Roose et Gottlieb 1976, Ardouin
et al. 1987, Jay et al. 1989, 1991, Samuel et al. 1990, Dhawan et Lavania 1996). Chez les
amphibiens du genre Xenopus, Kobel et Du Pasquier (1986) ont montré que les polyploides
avaient une diversité d’anticorps plus élevée que les diploides.

Dans le cas de I’ allapolyploidie, I’association de deux génomes différents peut amener,
en plus de la synthése des enzymes parentaux, la synthése d’enzymes hybrides, nouvelles tant
par leurs propriétés que par leur structure et inconnues chez les parents diploides (Barber
1970, Roose et Gottlieb 1976, Mears 1980, Guenegou et al. 1988, Gray et al. 1991, Broch-
mann et al. 1992a, 1992b, Dhawan et Lavania 1996). La présence plus fréquente d’enzymes
hétéropolymeres est aussi attestée chez beaucoup d’autopolyploides méme si il n’y a pas
d’innovation enzymatique (Krebs et Hancock 1989, Soltis et Soltis 1989a). Dans quelques
complexes, certains alleles ne sont présents que chez les polyploides (Ralin et Selander 1979,
Lumaret 1988b, Lumaret et Barrientos 1990, Shore 1991b, Zhang et King 1992). La présence
de tels alleles peut s’expliquer par une certaine inertie des polyploides du fait que des muta-
tions présentant un désavantage sélectif sont beaucoup moins rapidement éliminées (Luma-
ret 1988b, Lumaret et Barrientos 1990). L’hétérosis, liée a I’augmentation de 1’hétérozygo-
sité, se traduit par une augmentation de la vigueur des néopolyploides et de leurs performances
(Bingham 1980, McCoy et Rowe 1986, Werner et Peloquin 1991, Bretagnolle et Thompson
1995).

Enfin, plus que la simple expression d’alleles différents, ce sont les interactions et les
équilibres fonctionnels soumis a la sélection chez les diploides qui sont susceptibles d’étre
modifiés par la polyploidisation (Stebbins 1971). Malheureusement, l1a plupart des hypothe-
ses associées aux interactions géniques n’ont pas été vérifiées expérimentalement (Cole 1980).
De méme, la polyploidisation transforme la nature des régulations de 1’ activité génétique et
enzymatique de maniére non prévisible (Dunbier et al. 1975, Mears 1980, Ardouin et al. 1987,
Jay et al. 1989, 1991).

La polyploidisation conduit donc 2 1a création d’une nouvelle unité taxonomique qui dif-
fere du diploide par de nombreuses caractéristiques métaboliques qui interférent sur sa via-
bilité a court et & long terme (Levin 1983). Les conséquences écologiques de 1a polyploide
et leur influence sur le maintien du polyploide sont examinés dans le chapitre suivant.

2c — Conséquences chorologiques et écologiques de la polyploidie

Les conséquences des effets nucléotypiques et génétiques, décrites ci-dessus, ont été
largement invoquées pour expliquer le succes évolutif des polyploides. La production d’en-
zymes aux propriétés nouvelles augmenterait la capacité de coloniser de nouveaux milieux
par rapport a ceux occupés par les diploides parentaux, en particulier des milieux marginaux
ou des milieux plus extrémes (Levin 1970, 1983, Jackson 1976, Lewis 1980a). L’accroisse-
ment de I’hétérozygosité augmenterait I’homéostasie physiologique et écologique. Intuitive-
ment en effet, en vertu de leur flexibilité biochimique, les individus les plus hétérozygotes
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devraient offrir un ajustement écologique plus fin a un gradient élargi de milieux (Mitton et
Grant 1984, Govindaraju et Dancik 1987, Michaels et Bazzaz 1989, Bierzychudek 1989). Les
polyploides auraient alors une capacité plus importante que les diploides a atténuer les effets
de la variation environnementale et donc a maintenir une valeur sélective plus constante que
les diploides en milieux hétérogénes.

Les premiers travaux pour évaluer les conséquences de la polyploidie ont porté sur les
distributions respectives des cytotypes. La présence d’ une plus forte proportion de polyploides
dans le nord de I’Europe que dans la partie moyenne et méridionale a été d’abord interprétée
comme une plus grande tolérance des polyploides aux conditions climatiques difficiles (Tisch-
ler 1934). Tout en critiquant la méthode des pourcentages de polyploides, Favarger (1954,
1967) a montré au contraire que le taux de polyploides est beaucoup moins élevé a 1’étage
nival dans les Alpes qu’au sud du Groenland et du Spitzberg. En Alaska également, les ré-
gions climatiques les plus rudes ne sont pas associées a une proportion plus élevée de poly-
ploides (Stebbins 1984).

Ladistribution actuelle des polyploides refléterait I’ influence de facteurs historiques beau-
coup plus qu’elle ne dépendrait des exigences écologiques actuelles des diploides et de leurs
polyploides correspondants. Les polyploides auraient colonisés préférentiellement les terri-
toires vierges au moment du retrait des glaciers (Favarger 1957). En outre, certains de ces
polyploides seraient apparus suite aux contacts de différents taxons diploides apparentés qui
se seraient hybridés avant de subir une polyploidisation (Stebbins 1984).

Le fait que la polyploidie (et en particulier I’autopolyploidie) n’apporte pas en soi un
avantage est également illustré par I’étude de la plasticité phénotypique. Ainsi, plusieurs étu-
des réalisées sur des espeéces diploides montrent que la base génétique de la plasticité phé-
notypique est plus complexe qu’une simple relation entre homéostasie et hétérozygosité (voir
Scheiner 1993). Les quelques études réalisées en conditions contrblées sur des complexes
allo- ou autopolyploides naturels ou sur des polyploides artificiels vont dans le méme sens.
Elles relevent que la polyploidisation ne s’accompagne pas d’une homéostasie plus impor-
tante des valeurs sélectives chez les polyploides que chez les diploides (Garbutt et Bazzaz
1983, McDonald et al. 1988, Bretagnolle 1993, Petit et al. 1996).

11 a é1€ souvent considéré que les polyploides couvraient une aire plus étendue que les di-
ploides. Dans certains cas, comme chez Dactylis glomerata, le polyploide est en effet trés
répandu, alors que les diploides occupent des aires restreintes, situées en périphérie (Luma-
ret 1988b). Dans d’autres cas, la distribution du tétraploide est plus restreinte que celle du di-
ploide (Kiipfer 1974). Ceci est par exemple le cas chez Anthoxanthum alpinum Love et Love,
dont le diploide occupe un vaste territoire aux étages subalpins et alpins des montagnes
eurasiatiques, du Japon aux Alpes et au Jura, ainsi qu’a des altitudes plus basses au nord de
I’Europe. En revanche, I’aire du tétraploide est cantonnée a la frange nord-ouest des Alpes,
a la partie méridionale du Jura et au Massif Central (Felber 1986, 1988b). Favarger (1967),
Kiipfer (1974), Stebbins et Dawe (1987) ont d’ailleurs montré que les complexes poly-
ploides offraient toutes les situations possibles, des polyploides endémiques de territoires trés
étroits aux polyploides holarctiques. Aucune généralisation n’est possible en raison de 1’age
probablement trés différent des polyploides (Favarger et Contandriopoulos 1961).

La polyploidie peut avoir également des conséquences sur I’écologie des cytotypes. La
encore, toute une série de cas de figures ont été trouvés.

D’une maniere générale, pour les complexes autopolyploides pyrénéo-alpiens, les exi-
gences écologiques des taxons diploides et de leurs correspondants polyploides ne présen-
tent pas de différence significative, tout au moins a 1I’échelle de leur distribution générale
(Kiipfer 1974). Des observations similaires ont été mentionnées soit a I’échelle de 1’aire to-
tale d’un complexe polyploide (Baldwin 1941, Kay 1969), soit dans les territoires de sym-
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patrie des différents cytotypes (Borrill et Lindner 1971, van Dijk et al. 1992). Une différen-
ciation écologique peut cependant exister qui peut &tre globale (Fukuda 1967, Rothera et
Davy 1986), ou limitée aux zones d’hybridation (Zohary et Nur 1959, Borrill et Lindner 1971,
Lumaret et al. 1987, Jay et al. 1991, Felber-Girard et al. 1996). Daus bien des cas, 1’analyse
détaillée d’un complexe montre que la spécialisation écologique n’a pas suivi la polyploidi-
sation mais I’a précédée (Kiipfer 1974).

Si I’on consideére I’allopolyploidie, la colonisation de nouveaux habitats a été observée
en Grande-Bretagne pour Spartina anglica (Thompson 1991). Chez Draba, une amplitude
écologique plus large a été trouvée pour les allopolyploides que pour les diploides (Broch-
mann et Elven 1992). Une différenciation écologique a été démontrée dans plusieurs zones
de contact entre les cytotypes de Ranunculus sect. Ranuncella, qui inclut plusieurs allopoly-
ploides (Vuille 1986). La ségrégation des habitats a été démontrée chez huit espéces d’An-
tennaria et leur allopolyploide, A. rosea (Bayer et al. 1991). En outre, une ségrégation éco-
logique, quoique incomplete, a été décrite pour des populations sympatriques des diploides
Cardamine rivularis et C. amara, leur hybride triploide (C. insueta) et I'hexaploide dérivé
(C. Schultzii) (Urbanska-Worytkiewicz et Landolt 1978, Urbanska et al. 1997).

Les approches expérimentales ont ainsi montré que les polyploides ne possédaient pas
une plus grande homéostasie que les diploides. L’étude comparative des distributiouns et des
exigences écologiques relatives des diploides et des polyploides montre aussi que les généra-
lisations sont difficiles. La distribution actuelle des complexes polyploides reflete moins les
conséquences directes de la polyploidisation que les caractéristiques propres a chaque espée-
ce, leur histoire génétique et paléobiogéographique. Elle peut cependant étre remodelée par
des interactions entre cytotypes (ce dernier point sera traité dans le § 3).

2d - Polyploidie et systéme de reproduction

Plusieurs conséquences, au moins potentielles, de la polyploidisation interferent sur les
systtmes de reproduction et leur évolution. Elles portent sur la reproduction sexuée versus
asexuée (apomixie ou parthénogenese), la fertilité des polyploides et I’évolution vers 1’ auto-
gamie.

Polyploidie et apomixie

I’apomixie gamétophytique correspond a la formation d’un sac embryonnaire nou réduit
suivie du développement parthénogénétique de ce dernier. 11 y a donc formation d’une
graine sans fécondation. On parle plus généralement de parthénogenese quand une femelle
doune une descendance sans que ses ceufs n’aient été fécondés.

Dans le régne animal, la polyploidie et la parthénogenése sont pratiquement toujours
associées (Bullini 1985, Suomalainen et al. 1987). Chez les plantes, la relation n’est pas
aussi nette. M€me si I’immense majorité des végétaux apomictiques sont polyploides, quel-
ques cas de diploides apomictiques ont été décrits. En revanche, la réciproque n’est pas vraie
car la majorité des polyploides ne sont pas apomictiques et ont une reproduction sexuée
(Bocher 1951, Nygren 1967, Weimarck 1967, Asker 1971, 1984, Grant 1981, Mogie 1986).

La plupart des polyploides apomictiques sont allopolyploides (Bierzychudek 1985) mais
plusieurs cas d”autopolyploides apomictiques sont également connus (DeWet et Stalker 1974,
Vuille et Kiipfer 1985, Lumaret 1988a). De méme, bien des taxons apomictiques sont tétra-
ploides, mais des polyploides de degré plus élevés ont aussi été observés (Kiipfer 1974,
Nogler 1984b, Duckert-Henriod et Favarger 1987, Asker et Jerling 1992). Souvent, plusieurs
polyploides apomictiques peuvent coexister chez la méme espéce (voir Nogler 1984a, 1984b,
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Urbanska 1984, 1985, Gadella 1987, Bierzychudek 1989, Bayer 1990, Bayer et al. 1991,
Brochmann et al. 1992a, 1992b)

Les allopolyploides présentent souvent des anomalies méiotiques dues au défaut d’appa-
riement (asyndese) entre génomes hétérologues, d’ol une baisse importante de leur fertilité,
particulierement élevées pour les individus & nombre impair (3, 5, 7) de génomes. L’ apomi-
xie devient dans de telles conditions un mode de reproduction avantageux et peut &tre consi-
dérée comme une échappatoire a la stérilité (Darlington 1939).

Chez les angiospermes, malgré la forte relation entre apomixie et polyploidie, il ne sem-
ble pas que cette derniere soit responsable per se de 1’apomixie. Le doublement des chro-
mosomes par traitement a la colchicine d’un diploide sexué n’a habituellement pas d’effet
sur le mode de reproduction (Stebbins 1950, Hashemi et al. 1989).

Chez les angiospermes, I’apomixie est sous contréle génétique (Nogler 1984a). Par ex-
emple dans le complexe Ranunculus auricomus, I’ aposporie est codée par un géne dominant
(Nogler 1984a), qui entraine la Iétalité gamétique a I’état homozygote. La polyploidie serait
alors un phénomeéne révélateur, mais aussi amplificateur de 1’apomixie, dans la mesure ol
I’expression de I’apomixie subirait un effet de dosage génique (Norrmann et al. 1989).

Dans de rares cas, cependant, 1a polyploidisation provoque la perte des capacités apo-
mictiques. Il en est ainsi dans le genre Potentilla, chez qui la polyploidisation naturelle ou
artificielle s’accompagne d’une restauration de la fertilité (Miintzing et Miintzing 1943,
Hékansson 1946, Asker 1971).

D’une manicre générale, dans un complexe apomictique, les parts respectives de la poly-
ploidie et de ’apomixie dans le déterminisme des caracteres écologiques et chorologiques
des différents taxons ne peuvent pas étre distinguées. Toutefois, il semble que, contrairement
aux polyploides dont la fréquence augmente avec la latitude mais pas avec I’altitude (Favar-
ger 1957), les apomictiques peuvent soit étre plus fréquents aux hautes et trés hautes alti-
tudes (Grant 1981, Bierzychudek 1985, Weider et al. 1987), soit ne présenter aucune diffé-
rence notable par rapport a leur géniteur sexué (Kiipfer 1974).

Les plantes apomictiques diplosporiques se sont affranchies des contraintes dues a la pro-
duction de pollen et a la nécessité d’attirer les pollinisateurs. 11 en est ressorti sans doute une
grande capacité de colonisation, qui leur ont permis de recoloniser les surfaces dégagées par
les glaciers plus rapidement que les individus sexués (Stebbins 1950, 1980). 11 existe, en
effet, une fréquence significativement plus élevée d’apomictiques dans les contrées autrefois
glaciées (Asker et Jerling 1992). 11 convient cependant de noter que beaucoup de complexes
apomictiques aposporiques n’échappent pas aux exigences de la pollinisation, nécessaire a
la production de I’albumen. Pourtant, 1, les caractéristiques écologiques et chorologiques ne
sont pas fondamentalement différentes de celles des complexes diplosporiques. Force est de
conclure que les contraintes liées a la pollinisation ne constitue pas une composante déter-
minante des forces de sélection.

Dans certains cas, de véritables complexes d’especes sexuées et asexuées englobant de
nombreux degrés de polyploidie, dont les especes sexueiles diploides parentales, peuvent se
créer. Ils ont regu le nom de complexes polyploides ou agamiques (voir Stebbins 1950, 1971,
Dobzhansky et al. 1977, Bayer 1987, 1990, Brochmann et al. 1992a, 1992b). L’existence de
tels complexes est également observée dans le régne animal (Goldman et al. 1984, Bogart et
Licht 1986, Weider 1987, Weider et al. 1987, Suomalainen et al. 1987).

Fertilité et évolution des systémes de reproduction

Du point de vue de la reproduction, deux phénomenes importants accompagnent sou-
vent Ia transition du degré diploide au degré polyploide: (1) une réduction de la fertilité et
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(2) une augmentation du taux d’autogamie (Miintzing 1936, Stebbins 1950, 1971, Lewis
1980a).

Une baisse sensible des fertilités males et femelles accompagne souvent la polyploidisa-
tion (voir Miintzing 1936, Stebbins 1950, DeWet 1971, Thompson et Lumaret 1992). Elle
touche aussi bien les polyploides naturels que ceux obtenus par doublement somatique ou par
polyploidisation sexuelle (Pundir et al. 1983, Norrmann et al.1989, Hashemi et al. 1989,
Davis et al. 1990, van Dijk et van Delden 1990, Evans et Rahman 1990, Yen et Kimber 1990,
Shore 1991a, Pringle et Murray 1992, Bretagnolle et Lumaret 1995).

La dépression de fertilité accompagnant la polyploidisation est une conséquence de
I’apparition ou de I’augmentation de la fréquence des anomalies d’appariement des chromo-
somes & la méiose et notamment de la formation de multivalents. On observe une bonne
corrélation négative entre le degré de fertilité des hybrides F; et la fertilité des polyploides
dérivés de ces hybrides (Stace 1993). Un hybride F, stérile produit généralement des allo-
polyploides fertiles. En revanche, plus I’hybride est fertile, plus ses différents génomes sont
compatibles et plus les chromosomes auront tendance a s’associer en multivalents dans le
polyploide dérivé. La formation de multivalents chez un néopolyploide affecte la fertilité qui
peut cependant étre restaurée aprés quelques générations de sélection. D’ autres mécanismes
tels qu’une absence de fertilisation des ovules ou des avortements post-zygotiques semblent
également intervenir (Evans et Rahman 1990, Pringle et Murray 1992).

L’augmentation de la fréquence de I’ autogamie avec la polyploidisation est un phé nomene
connu de longue date dans le regne végétal (Miintzing 1936, Lewis 1943, Stebbins 1950,
Marks 1966). Les mécanismes génétiques qui sont a I’origine de cette augmentation sont en-
core mal compris mais paraissent multiples et complexes (Thompson et Lumaret 1992).

Les facteurs génétiques influant sur I’augmentation de 1’autocompatibilité consécutive-
ment a la polyploidisation ont été examinés par Lewis (1943, 1947). La polyploidisation mo-
difie profondément les interactions entre les différents alleles des genes S contrdlant V'in-
compatibilité. Si I’autoincompatibilité est totale et sous contrdle génétique direct, chez les di-
ploides parentaux (incompatibilité gamétophytique contrélée par un ou plusieurs locus), alors
les autopolyploides seront fortement autoincompatibles. Inversement si I’ autoincompatibi-
lité est diffuse, on peut observer une forte augmentation de 1’ autofécondation chez les poly-
ploides (Stebbins 1950, Jackson 1976).

Une étude plus récente, menée sur différentes especes diploides de Triticum et leurs dé-
rivés autotétraploides artificiels, montre que si I’espéce diploide parentale est fortement auto-
game alors les tétraploides présentent une baisse de I’autofécondation. En revanche, si
I’espece diploide est fortement, mais non exclusivement allogame, les dérivés tétraploides
offrent une augmentation de I’autofécondation (Yen et Kimber 1990). L’augmentation de
I"autofécondation avec la polyploidisation est souvent plus forte dans le cas de polyploides
obtenus par doublement somatique que par polyploidisation sexuelle (Taylor et Wiseman
1987, Tofte et Smith 1989, Meglic et Smith 1992). .

L’évolution vers I’autogamie associée a la polyploidisation a été trés étudiée chez Tur-
nera ulmifolia (Barrett et Shore 1989). T. ulmifolia est un complexe autopolyploide dans le-
quel les populations diploides et tétraploides sont distyles et autoincompatibles et les popu-
lations hexaploides (trois variétés géographiquement marginales) sont homostyles et auto-
compatibles (Barrett et Shore 1987, Shore 1991a, 1991b). L’association hexaploidie-homo-
stylie est apparue de maniere indépendante au moins trois fois, mais des expériences avec
des hexaploides obtenus par des méthodes artificielles ont montré que 1"hexapolyploidisation
n’induisait pas I’homostylie. Les recombinants homostyles hexaploides ont donc été sélec-
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tionnés dans les phases d’établissement et de colonisation de milieux inaccessibles aux allo-
games parce que pauvres en pollinisateurs (Barrett et Shore 1987).

L’ évolution vers I’autogamie des polyploides issus de taxons diploides fortement alloga-
mes est favorisée si la dépression de consanguinité des polyploides est atténuée par rapport
a celle observée chez les diploides. La dépression de consanguinité correspond 2 la baisse de
la valeur sélective de la descendance issue d’antofécondation par rapport a la descendance
issue d’allofécondation. L angmentation de la dépression de consanguinité résulte de I’accu-
mulation dans un génome d’alleles récessifs 1étaux, ou sublétanx (Lande et Schemske 1985).
Chez les autopolyploides, du fait de la multiplication des copies du génome, I’évolution vers
I’homozygotie, en régime d’autofécondation, est beaucoup plus lente que chez les diploides
et les alleles déléteres restent masqués plus facilement (cf. hypothése du masquage des allgles
déléteres §2b). Les polyploides seraient donc moins sensibles a la dépression de consangui-
nité que les diploides (Lande et Schemske 1985, Bever et Felber 1992, Husband et Schem-
ske 1997). Ces résultats obtenus sur la base de modeles théoriques ont été récemment con-
firmés en comparant I’amplitnde de la dépression de consanguinité de populations diploides
et autotétraploides chez Epilobium angustifolium (Husband et Schemske 1997).

L’évolution vers I’autogamie ou vers 1’apomixie peut étre fortement sélectionnée dans les
premiers stades de colonisation des polyploides puisque cela permettra a des individus rares
ou isolés de se reproduire. L’angmentation du taux d’autogamie ou I’apparition de 1’apomi-
xie dans les complexes polyploides, au lieu d’étre une conséquence directe de la polyploidi-
sation, seraient alors plut6t une conséquence d’un régime de sélection trés fort opérant dans
les premiers stades de I’établissement des néopolyploides.

3 - Etablissement d’un polyploide dans une population diploide

Les conditions d’établissement d’un polyploide peuvent étre définies par trois types de
démarches: I’observation de populations naturelles, en particulier des zones de contact entre
diploides et tétraploides, I’ utilisation de modeles mathématiques et les expérimentations.

Le succes d’un polyploide naturel dépend de ses capacités a se maintenir au cours des
générations. 11 est acquis en deux phases indissociables: I’apparition dn polyploide et son éta-
blissement.

Apparition du polyploide

Comme nous I’avons déja discuté, le mode de formation des autopolyploides le plus fré-
quent est la polyploidisation sexuée par I’intermédiaire de diplogameétes, alors que celui des
allopolyploides est I’hybridation suivie de polyploidisation.

A notre connaissance, aucune observation ne permet d’étudier la phase initiale de la for-
mation d’un autopolyploide. En effet, les zones de contact entre un diploide et un autopoly-
ploide sont probablement secondaires. Elles caractérisent deux cytotypes qui ont évolué
séparément, puis qui sont entrés en contact secondairement, suite a une modification de leurs
aires respectives. Dans ces conditions, le cytotype autopolyploide n’est pas issu directement
du diploide et les différences observées ne sont pas nécessairement dues a la polyploidie, mais
peuvent résulter d’une histoire évolutive différente.

Diverses expérimentations ont testé la compétitivité de diploides et de tétraploides ob-
tenns par doublement a la colchicine. Elles ont montré le plus fréquemment un désavantage
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du polyploide (Sakai et Suzuki 1955, Sakai 1956, Sakai et Utiyamada 1957, Cavanah et Ale-
xander 1963). Dans un autre exemple, ancune différence de compétitivité entre diploide et
polyploide correspondant n’a été observée (Norrington-Davies et Hutto 1972). En revanche,
Bouharmont et Macé (1972) mentionnent une meilleure compétitivité des polyploides arti-
ficiels d’Arabidopsis thaliana dans des populations expérimentales comprenant a la mise
en place de I’expérience 50% de diploides et 50% de tétraploides. Stebbins (1985) a tenté
I’introduction de toute une série de polyploides artificiels en nature et a observé 1’établis-
sement de certains d’entre eux sur une longue période. Il faut cependant relever qu’un
polyploide obtenu aprés doublement a la colchicine offre une diversité génétique et une fer-
tilité plus faibles que celles d’un polyploide obtenu selon le processus naturel, 1a polyploidi-
sation sexuelle. Ceci explique probablement en partie le peu de succés des polyploides in-
duits.

Anotre connaissance, la seule étude de compétition sur des polyploides naturels a été réa-
lisée par Maceira et al. (1989), sur le Dactyle. Les différences dans la croissance et dans la
période de floraison, qui étaient observées lorsque les cytotypes étaient étudiés séparément,
disparaissaient lorsque les especes étaient cultivées en mélange.

Les évaluations théoriques ont porté sur I’influence de la production de diplogametes sur
1:établissement d’un polyploide. Ainsi, lorsqu’un diploide produit peu de diplogamétes dans
une population de taille infinie, une petite proportion de tétraploides est maintenue. Au des-
sus d’un certain taux de diplogametes, un polyploide exclut le diploide. Ce seuil dépend des
degrés relatifs de viabilité et de fertilité du triploide et du tétraploide (Felber 1991, Felber et
Bever 1997). Le tanx de diplogametes nécessaire a 1’établissement du tétraploide est d’envi-
ron 17% si les cytotypes possédent les mémes caractéristiques et que le triploide est létal. Ce
seuil est de 6% si le tétraploide est deux fois plus viable et deux fois plus fertile que le di-
ploide. Maillefer et Felber (en préparation) ont montré qu’en considérant une population de
taille finie pendant plusieurs générations, la probabilité d’établissement de populations tétra-
ploides augmentait alors que le nombre d’individus diminuait. Par conséquent, la production
de diplogametes par le diploide induit la formation de néopolyploides, qui peuvent méme
évincer le diploide lorsque leur taux est suffisant.

Contrairement au cas de 1’autopolyploidie, des zones de contact primaires ont été trou-
vées entre un allopolyploide et ses géniteurs. C’est le cas par exemple de Spartina anglica
qui est apparu voici un siécle en Angleterre, suite a I’introduction accidentelle d’une espéce
américaine, S. alternifolia, qui s’est hybridée avec I’espéce indigene S. maritima. Ce néopo-
lyplotde a envahi de nouveaux territoires (Thompson 1991). De méme, des hybrides allo-
hexaploides (C. schultzii) ont été découverts dans des populations sympatriques de Carda-
mine rivularis et C. amara diploides et leur hybride triploide (C. insueta) (Urbanska-Woryt-
kiewicz et Landolt 1978). Des hybrides triploides et pentaploides ont été détectés entre des
diploides et un tétraploide de Ranunculus sect. Ranuncella (Spach) Freyn (Vuille 1986). En-
fin, des expériences ont montré que des allopolyploides artificiels étaient plus compétitifs que
leurs parents diploides (Sakai et Suzuki 1955). En revanche, aucun modele mathématique n’a
porté sur les complexes allopolyploides. Ceci est probablement dfi aux avantages évidents
que possédent les allopolyploides par rapport aux autopolyploides en ce qui concerne I’hétéro-
zygosité et la fertilité en premiére génération.

Les facteurs favorisant 1’établissement d’un polyploide sont trés contrastés entre auto- et
allopolyploidie. Plusieurs exemples illustrent clairement la formation récente d’un allopoly-
ploide, et son succes. En revanche, bien que de nombreux polyploides se soient révélés au-
topolyploides, les mécanismes par lesquels ils ont pu s’établir sont moins évidents. Ils sont
décrits ci-dessous en se fondant sur des considérations théoriques et sur des observations de
zones de contact entre diploides et polyploides.
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Interactions compétitives

Les interactions compétitives ont ét¢ testées par Fowler et Levin (1984) qui ont montré
que les conditions d’établissement d’un polyploide étaient trés contraignantes, méme lorsque
le polyploide était plus compétitif que le diploide. Ces résultats différent de ceux de Rodri-
guez (1996a) qui, en utilisant un autre algorithme, trouve des conditions d’établissement
moins drastiques.

Diminution des interactions entre les cytotypes — Effet du systéme de reproduction

Dans une population associant des diploides et des tétraploides allogames, la proportion
d’un cytotype minoritaire va décroitre progressivement si les hybrides triploides sont 1étaux.
Ce principe de I’ « exclusion du cytotype minoritaire », développé par Levin (1975), est corro-
boré par I’observation que la plupart des populations d’un complexe polyploide ne com-
prennent qu’un cytotype.

Les interactions reproductives entre diploides et polyploides constituent donc un des fac-
teurs déterminants dans le maintien d’un polyploide dans une population mixte. Elles seront
d’autant plus intenses que le régime de reproduction est allogame. La formation d’hybrides
est donc réduite en cas d’autogamie, ce qui facilite 1a coexistence des cytotypes (Levin 1975),
alors que I’apomixie induit un isolement reproductif presque complet, dans la diplosporie tout
au moins. La modélisation des interactions entre un diploide sexué et un triploide apomic-
tique est en cours (thése de F. Calame). Une attention particuliére est portée sur les condi-
tions de coexistence des cytotypes. L’autogamie, comme certaines formes de I’apomixie, non
seulement réduit ou évite les interactions entre cytotypes, mais permet également la fonda-
tion de nouvelles populations par un seul individu (cf. § 24).

Décalage des périodes de floraison

Van Dijk et Bijlsma (1994) ont montré par simulation qu’un décalage des périodes de
floraison du diploide et du tétraploide pouvait étre s€lectionné si I'hybride triploide était sté-
rile. Des décalages phénologiques ont été décrits de fagons répétées dans les zones de con-
tact (Borrill et Lindner 1971, Lumaret et Barrientos 1990, Bretagnolle et Thompson 1996,
van Dijk 1991, Felber 1988b, 1994, Petit et al. 1997). Les données obtenues sur les poly-
ploides de premiére génération chez le Dactyle tendent & montrer que la différenciation phé-
nologique n’est pas une caractéristique de la polyploidisation elle-méme, mais un caractere
sélectionné. Tothill et Hacker (1976) suggeérent les mémes conclusions pour le genre Hetero-

pogon.

Isolement spatial

Le polyploide peut échapper au diploide en occupant de nouvelles niches écologiques,
ou des territoires libres. Un isolement spatial (parapatrie ou allopatrie) est souvent observé
(cf. § 20).

Caractéristiques biologiques

La plupart des modeles théoriques sont fondés surla compétition entre cytotypes annuels,
a I’exception de celui de Rodriguez (1996b) qui montre qu’un polyploide pérenne possede
un avantage sur un polyploide annuel. En effet, une plante pérenne peut se maintenir pendant
plusieurs années et tenter de se reproduire, ce qui peut compenser en partie une stérilité
élevée.
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Contraintes génétiques

Une nouvelle population polyploide souffrira d’une diversité génétique faible. Ce désa-
vantage évolutif pourra €tre compensé soit par la récurrence de la polyploidisation, soit par
un flux de génes du diploide vers le polyploide.

4 — L’évolution possible des polyploides: 1a diploidisation

Les polyploides naturels montrent souvent moins de multivalents & la méiose que des
tétraploides obtenus par doublement artificiel (par ex. Watanabe 1983). De plus, chez cer-
tains polyploides anciens, le comportement méiotique correspond a celui de véritables di-
ploides, ce qui traduit que leur génome a subi un processus de diploidisation. La dépression
de fertilité accompagnant souvent la polyploidisation, qui est liée aux troubles méiotiques en-
gendrés par les multivalents, peut introduire une pression de sélection importante en faveur
de la restauration de la fertilité par la diploidisation progressive du génome.

Une sélection artificielle de plusieurs générations en faveur des individus ayant la plus
forte fertilit€, opérée sur des autotétraploides obtenus par doublement a la colchicine, peut se
traduire par la sélection des individus ayant la plus forte fréquence de bivalents a la méiose
(Hilpert 1957, Venkateswarlu et Rao 1976, Pal et Pandey 1982). Une telle sélection pourrait
intervenir de maniere efficace et rapide dans les populations naturelles et aboutir & une héré-
dité de type disomique.

L’appariement préférentiel des chromosomes en bivalents est une forme de diploidisa-
tion. Chez les allopolyploides, la formation de bivalents a la méiose constitue la régle. Chez
les autopolyploides, une sélection vers un comportement de type allopolyploide peut inter-
venir (Bever et Felber 1992) par deux mécanismes, structural et génétique. D’une part, I’aug-
mentation de la fréquence des bivalents peut résulter de la différenciation progressive des
chromosomes qui perdront progressivement leurs homologies initiales. Les chromosomes
auront tendance alors tendance a s’ associer par degré de ressemblance (Pal et Pandey 1982).
D’autre part, un déterminisme génétique gouvernant les appariements préférentiels de chro-
mosomes a aussi été mis en évidence chez de nombreuses espéces allo- et autopolyploides
(Ladizinsky 1973, Waines 1976, Watanabe 1983, Evans et Davies 1985, Doyle 1986) y com-
pris chez des autotétraploides obtenus par doublement somatique (Diter et al. 1988, Yen et
Kimber 1990).

Selon Waines (1976), I’appariement des chromosomes homologues est génétiquement
contr6lé a1’ état diploide et constitue une barriere efficace 4 I’introgression. Ces mémes syste-
mes pourraient se retrouver chez les polyploides ot ils stabilisent la méiose en favorisant im-
médiatement I’appariement des chromosomes homologues et une transmission disomique.
L’ apparition de systémes génétiques suppresseurs de la formation de multivalents pourrait
aussi apparaitre par mutation et/ou &tre fortement renforcé par la sélection.

Lamise en dormance de certains génes (gene silencing) est aussi un processus de diploidi-
sation qui opere de maniére importante chez les polyplotdes (Ferris et Whitt 1977, Leipoldt
et Schmidike 1982, Leipoldt 1983, Leipoldt et Kellner 1984, Leipoldt et al. 1984, Werth et
Windam 1991, Soltis et Soltis 1993). Elle peut étre obtenue de plusieurs manieres, en parti-
culier par le défaut de transcription ou par la synthése d’une protéine non fonctionnelle. Ce
processus permettrait de sélectionner les alleles, les génes ou les combinaisons intra- et in-
tergéniques les plus adaptées tout en évitant les coiits et les interactions négatives que peut
provoquer la synthese d’autres systémes enzymatiques. La «mise en dormance» de genes peut
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devenir si importante que les polyploides se comporteront, du point de vue génétique, com-
me des diploides. La mise en dormance de certains génes ou de certains alleles peut agir de
concert avec la sé€grégation disomique.

La diploidisation des polyploides est visiblement trés active dans le régne végétal et dans
certains complexes polyploides animaux. Le nombre élevé de chromosomes observés parmi
les vertébrés supérieurs, y compris I’espéce humaine, attestent que des phases de polyploidi-
sation suivie de diploidisation ont aussi été actives dans les stades précoces de ’évolution de
ces phylums (Comings 1972, Sparrow et Nauman 1976, Leipoldt et Schmidtke 1982, Lei-
poldt 1983). De tels processus pourraient étre liés a la colonisation des milieux terrestres
(Szarski 1970).

Conclusions

Définie au début du siécle déja, la polyploidie apparait aujourd’hui comme un des pro-
cessus majeurs de I’évolution des plantes. Pourtant, elle suscite encore de nombreuses inter-
rogations.

Parmi les processus intervenant a I’origine de la polyploidie, ceux impliquant des diplo-
gametes ont profondément modifié les hypothéses qui prévalaient jusqu’au début des années
60. Non seulement les étapes initiales de la polyploidisation mais aussi ses conséquences €vo-
latives ont ét€ mieux comprises.

La polyploidie interfére sur la valeur adaptative d’un taxon par deux effets antagonistes
liés a la multiplication des all¢les. L' un apparait comme un frein mis a I’évolution. ]I tient a
I’effet tampon exercé par les alléles dominants sur I’expression de nouveaux alléles mutants
récessifs et une réponse plus lente a la sélection. L’autre, au contraire, confére quelques avan-
tages immédiats au néopolyploide. 11 provient de 1’effet additif qui sera d’autant plus impor-
tant que le degré de polypoidie sera plus élevé.

Beaucoup de phénomenes de polyploidisation sont décrits comme la conséquence d’hybri-
dations entre taxons offrant des degrés de parenté étroit (autopolyploidisation) ou éloignés
(allopolyploidisation). Les hybridations elles-mémes interviennent a la suite d’événements
historiques (paléoclimatiques) ou contemporains (anthropiques), rompant I’isolement de popu-
lations. En revanche, les preuves que la polyploidisation peut intervenir dans une population
isolée manquent encore, soit que le phénomene est trop ancien, le polyploide ayant compléte-
ment supplanté le diploide, soit que le néopolyploide a échappé a I’ observation, le polyploide
étant tres fortement minoritaire au sein d’une population diploide. C’est pourtant cette situa-
tion, a ne pas confondre avec un sympatrisme secondaire, qui fournirait les conditions favo-
rables pour évaluer les conséquences génétiques et écologiques d’une autopolyploidisation.

Les effets directs de la polyploidisation, la sélection subséquente et 1’isolement plus ou
moins fort entre géniteurs diplotdes et polyploides correspondants ont ét€ étroitement asso-
ciés au succes évolutif des complexes polyploides. Comme ces facteurs n’ont pas agi au
méme moment, leurs parts respectives dans le processus évolutif des polyploides restent dif-
ficiles a appréhender.

Les effets a long terme de la polyploidie sont également difficiles 4 percevoir. L’itération
du processus de polyploidisation pourrait aussi conduire 4 une impasse évolutive. Les grands
taxons primitifs offrant une majorité de représentants, sinon tous, polyploides (Ptéridophytes,
Magnoliacées, Euphorbiacées ligneuses par rapport aux Euphorbiacées herbacées, Araliacées
par rapport aux Apiacées, etc.) donne du poids a une telle hypothese. De méme, chez des
taxons plus récents tels Saxifraga androsacea et Silene ciliata (Kiipfer 1974), dont les
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valences atteignent des nombres trés €levés, 20x ou plus, Je poids de I'information nucléaire
représente peut-Etre une tare évolutive.

La conclusion qui nous semble la plus prudente consiste a faire remarquer que la poly-
ploidisation autorise I’expression d’un ensemble de caractéristiques différentes et/ou nouvel-
les par rapports aux géniteurs (effets nucléotypiques et génétiques, apomixie...etc.) qui seront
soumises 2 la sélection. Le succés du polyploide dépendra alors des circonstances favorables
ou défavorables qui accompagneront son établissement et qui seront intégrées dans son
histoire évolutive au méme titre que le bagage héréditaire fourni par le ou les géniteurs di-
ploides. Dans d’autres cas, I’expérience de polyploidisation se traduira par un échec évolutif.

Le Fonds National suisse de la Recherche Scientifique est remercié pour son soutien a Frangois
Bretagnolle (subside 31-49461) et Frangois Calame (subside 31-43259).
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Abstract

Calame F. G., Felber F. 2000. Distribution of diploid sexual and triploid apomictic dan-
delions (Taraxacum sect. Ruderalia) along two altitudinal gradients in Switzerland. Bot. Helv.
-110: 109-114.

The distribution of the cytotypes of Taraxacum section Ruderalia in relation to altitude
was investigated along two altitudinal gradients, Chasseral (Jura) and Verbier (Alps). The
populations were collected every 200 m in elevation and the flowering phenology was not-
ed. Only diploid sexual plants were found at altitudes higher than 700 m. This is new for
Taraxacum for which the diploid cytotype was considered infrequent, and even rare at high
altitnde. The distribution of the cytotypes is best explained by the survival of Taraxacum in
nunataks of Jura and the Alps during glaciation, and the limited spread of the diploid during
the subsequent warming. The triploid cytotype, with its better colonisation ability, would have
largely colonised the previously glaciated areas, particularly in northern Europe.

Key words: Taraxacum, Asteraceae, sexual diploid, apomictic triploid, cytogeography,
altitudinal distribution.

Introduction

The study of the detailed distribution of the cytotypes of sexual-asexual polyploid com-
plexes is of prime importance to complete our general knowledge of polyploid complexes,
and in particular to understand the respective colonising abilities of apomictic polyploids and
sexual diploids and their relative fitness in diverse ecological conditions.

In Europe, Taraxacum section Ruderalia is composed of sexnal diploid and apomictic
triploid plants. The distribution of those two cytotypes has been surveyed throughout west-
ern, central and northern Europe (den Nijs & Sterk 1980, 1984, Elzinga et al. 1987, Roetman
et al. 1988, den Nijs et al., 1990). Sexual diploids were found in two distinct areas. One cor-
responds to western Europe from the southwestern Netherlands and western Germany to the
Pyrenées and perhaps further south. The second is Jocated in central Europe from the Sudette
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to Lake Balaton and from the eastern part of Austrian Alps to Romania. Between those and
in northern Europe, only triploids have been found. This type of distribution of the diploid
cytotype corresponds to a classic pattern deriving from the last glacial refuge from southern
France and the Balkan region (Taberlet et al. 1998). The distribution of the diploid within its
range is thought to be caused by both influences of climatic factors and vegetation history of
these regions (den Nijs et al. 1990). According to den Nijs et al. (1990), the northern limit of
the diploid should be due to climatic factors, following the fact that along this border it is re-
stricted to warm and dry localities. The triploid cytotype is thought to have a wider ecologi-
cal amplitude, allowing it to grow in a colder and wetter climate. In a more general way, poly-
ploids are supposed to have a wider tolerance for diverse climates in particular for cold
(Grime & Mowforth 1982, Bierzychudek, 1989).

The vast majority of the populations studied in Taraxacum are from low elevations. Al-
though sexual plants have occasionally been found at very high elevation (up to 2390 m in
the Swiss Alps) (den Nijs & Sterk 1980, 1984), their distribution along altitudinal gradients
has not been analysed yet. The comparison of altitudinal and latitudinal distributions should
allow to analyse the respective roles of ecological and historical factors.

According to the previous considerations, we hypothesised that the occurrence of the trip-
loid cytotype would be positively correlated with altitude, thus mimicking the situation in the
north. Such results would have favoured the ecological explanation of the distribution pat-
terns with triploids having a wider tolerance for harsh climate.

Here, we describe the distribution of the cytotypes along two altitudinal gradients and
their flowering phenology. Contrary to expectations, we found only diploids along those al-
titudinal gradients at the higher elevations.

Materials and methods

Populations were sampled in 200 m elevation intervals, from 550 to 1550 m at Chasseral (Neuchatel)
and from 1550 to 2350 m at Verbier (Valais), forming two altitudinal transects, In each one, plants were
randomly collected in the pastures avoiding the edges, to determine their ploidy level (Table 1). In the
two transects, the flowering phenology was noted every fourth day in counting the number of open ca-
pitulums per square metre, repeated in 10 randomly chosen places.

The ploidy level of the plants was determined either by chromosome counts or by flow cytometry
(see Table 1). For the chromosome counts, root tips were pre-treated in 8 hydroxyquinoleine at 0.002
M for 2h15 and then fixed in Carnoy (ethanol/concentrated acetic acid; 3 : 1) for at least 24 hours. Tips
were then transferred in cold acetic carmine for 2 hours, then gently heated to ~90 °C for 2-3 minutes
and squashed on a microscopic slide in 45% acetic acid. In the case of flow cytometry, the ploidy lev-
el of the plants was determined with a facscan flow-cytometer (Becton Dickinson). For each specimen,
a fresh leaf was placed in a petri dish and sliced nsing a razor blade in 0.5 ml of ice cold buffer. The
buffer (pH 7.0) based on Galbraith et al. (1983) consisted of 45 mM MgCl,, 20 mM 4-morpholine pro-
pane sulfonate, 1% Triton X-100 and 10 mM sodinm metabisulfite. The stain, 20 pl iodium propidide,
was then added. Finally, the homogenate was filtered through a 25um mesh nylon screen. The mean
fluorescence detected for a specimen is proportional to its DNA content per nucleus. The relationship
between DNA content and ploidy level was determined by scanning diploid and triploid plants with
known chromosome number (Table 1).

Results

The phenology was correlated with altitude. We found a delay of 5 to 14 days of the be-
ginning of the blooming of Taraxacum for every 200 m in elevation (Fig. 1). For a given al-
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Table 1. Taraxacum population samples from the two transects, Chasseral and Verbier. Collection date,
number of analysed plants, method of analysis, ploidy level of the plants. Counts = chromosome counts,

cyto = flow cytometry.

Transect Altitude  Collection Number of  Method 2x  3x  4x
time determined  of ploidy
plants determination

Chasseral
Marniére de Hauterive 550 1996 100 counts I 99 0
Villeret 750 1996 50 counts 50 0 O
Fauchette 950 1996 & 1999 50 cyto 49 0 1
Bugnenet 1150 1996 & 1999 50 cyto 50 0 O
Plan a I’ Aigasse 1350 1996 & 1999 50 cyto 49 0 |
Petit Chasseral 1550 1996 & 1999 50 cyto 50 0 O
Total 350 249 99 2
Verbier
Les Creux 1550 1996 50 counts 50 0 O
Le Sonalon 1750 1996 25 counts 25 0 O
Bisse de Levron 1950 1996 25 counts 24 1 0
Grand Plans 2150 1996 25 counts 25 0 O
Savoleyre 2350 1996 25 counts 24 1 0
Total 150 148 2 0
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Fig. 1. Phenology of the flowering of Taraxacum along the two transects according to date and to alti-
tude; thin line — Chasseral, bold lines — Verbier: period of flowering (horizontal bar), density at the peak
of flowering (vertical bar,the bold vertical bar on the right represents a density of 50 capitulums per square

meter) and standard deviation (box).
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titude on a transect, the blooming period lasted from 10 to 25 days. The peak densities were
approximately in the middle of the blooming period, with typically 25 to 50 capitulums per
square metre. The Hauterive population had up to 160 capitulums per square metre at peak
blooming. The determination of ploidy levels along the two altitudinal transects revealed the
almost exclusive presence of diploids above 700 m elevation (Table 1).

In the Chasseral transect, the lowest population (550 m) was triploid at 99%, while all the
higher populations were diploid at the exception of two tetraploid plants. In Verbier, all the
populations (from 1550 m to 2350 m) were diploid at more than 98%.

Discussion

In the Alps the vegetation period is reduced by 7 days per each increase of 100 m in ele-
vation (Gensler 1946), which corresponds roughly to a delay of 3.5 days of the beginning of
the growing season, and a shortening of 3.5 days at its end. The delay of 5 to 12 days that we
observed at the beginning of the blooming period of Taraxacum every 200 m elevation (i.e.
2.5 to 6 days per 100 m) corresponds to the values found by Gensler (1946). This delay pre-
vents effective pollen transfer between localities separated by more than 400 m in elevation.
Hence, it slows down the gene flow by pollen along altitudinal gradients, considering that a
pollinator (honeybee for example) has normally a greater range of action. Gene flow may
nevertheless occur stepwise, considering several generations.

The flowering period was earlier in Verbier than in Chasseral for similar elevations. This
is certainly due to slope orientation, Verbier is facing south and Chasseral north. The length of
the flowering period was only slightly influenced by the altitude, with a reduction of less than
2 days per 100 m elevation in Chasseral and only 1 day for the same elevation interval in Verbi-
er. Taraxacum flowers very early in the season, only a few weeks after the snow has melted,
and has then enough time to achieve seed production during the season, even at high altitudes.

The density of simultaneously blooming capitulums at the peak of the flowering was prob-
ably an underestimate of the density of individuals in the fields, as only a portion of them
flowered. There was a very strong density of Taraxacum in the pastures. One of them (Haute-
rive) was literally covered with dandelions, 160 capitulums per square metre being an aver-
age value, some places having more than 300 capitulums per square metre. On a dry lime-
stone pasture, one population had even finished flowering within 10 days, which was partic-
ularly short since flowering time could last up to 30 days.

In the previous studies of the distribution of the cytotypes of Taraxacum section Ruder-
alia, western, central and northern Europe were investigated (den Nijs & Sterk 1980, 1984,
Elzinga et al. 1987, Roetman et al. 1988, den Nijs et al. 1990). Although the geographical
distribution of the cytotypes over these areas is well known, their altitudinal distribution has
not been investigated.

The exclusive presence of diploids above 700 m elevation was not expected, although it
confirmed the detailed distribution study in the Neuchitel region of Meirmans et al. (1999).
These results contrast with the analysis of plants collected in Verbier by van Soest, which
ploidy level was determined by den Nijs & Sterk (1984), and showed roughly 50% of trip-
loids. That discrepancy is probably explained by the fact that van Soest collected the plants
along the roadsides (den Nijs pers. com.), whereas we collected them in the middle of ho-
mogenous pastures. The particular conditions occurring at roadsides could have favoured
presence of triploids.

Polyploids and in particular apomictics are usually believed to be more adapted to harsh
climate (high altitude and northern areas) and are consequently more common in these are-
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as (Grime & Mowforth 1982, Bierzychudek 1989). In the case of Taraxacum, the latitudinal
trend is clear: only triploids colonise the far north, while diploids are restricted to warm dry
microclimates along their northern margins (den Nijs et al. 1990). At high altitudes, our re-
sults demonstrate the almost exclusive presence of sexual diploids. However, they are limit-
ed to two transects (one in the Jura the other in the Alps), a wider sampling across the alpine
range would be necessary to confirm their importance.

These results are in accordance with the analysis of Favarger (1957, 1967, 1985) on the
percentage of polyploids in the Alps, in southern Greenland and in Spitzbergen. According
to his observations, the proportion of polyploids s much lower at high altitudes in the Alps,
than in the north. It is hypothesised that during the last glacial period, the flora survived on-
ly on the high altitude unglaciated refuges (nunataks). After glaciations, diploids colonised
the ice-free areas with less efficiency than polyploids, but remained on nunataks and their
surroundings (Favarger 1975). This hypothesis is reinforced by the facts that polyploid Ta-
raxacum are apomictic, hence having a better colonising efficiency than sexuals. Diplospor-
ic apomixis may increase colonising ability by the fact that no pollen source is needed to
create a new settlement. Therefore, a single plant is able to form a new population.

The present distribution of the cytotypes, if it is confirmed to be a general pattern in the
Alps and in Jura, is probably best explained with historical factors. The western and central
Europe “diploid areas” are located on or very close to glacial refuges of the last glaciation
period (Taberlet 1998). In addition, Chasseral (Jura) was partly free of ice at this time, while
Verbier (Alps) is at the vicinity of a nunatak region (Stehlik 2000). If ecology was the main
determinant of the present distribution, the altitudinal distribution of the cytotypes would be
similar to the latitudinal one, with triploids present in the harsher climates of high altitude.

While historical factors should be the main determinants of the general patterns of the cy-
totypes, ecological differentiation occurs at a local scale. Ecology is probably responsible for
most of the local particularities of distributions within the zones where both cytotypes occur,
and in particular at the northern border of the range of diploids (den Nijs et al. 1990). In the
area of Neuchétel at low altitude, local ecological differentiation was found, with triploids
being favoured by disturbed habitats and diploids restricted to relatively undisturbed fields.
At higher altitude there were mainly diploids, and the few triploids were limited to highly
disturbed places (Meirmans et al. 1999). Local ecological differentiation has been also ob-
served repeatedly in other polyploid complexes (Lumaret 1988, Jay et al. 1991, Felber-Gir-
ard et al. 1996).

We wish to thank J. C.M den Nijs for numerous interesting comments and discussions and S. Grangi-
er for kind help during field work in Verbier. We are also grateful to J. Schneller for his critical reading
and to J. Grant the correction of the English of the manuscript. This study was financially supported by
a grant from the Swiss National Science Foundation (FNRS 31-43259.95). This paper belongs to the
thesis of Frangois G. Calame.

Résumé

La distribution des cytotypes de Taraxacum section Ruderalia en relation avec |’ altitude
a été analysée le long de deux transects altitudinaux, Chasseral (Jura) et Verbier (Alpes). Les
populations on été récoltées a des intervalles de 200 m d’altitude et la phénologie de la flo-
raison a été notée. Au-dessus de 700 m, seul le cytotype diploide sexué a été trouvé. Cette
répartition est originale pour Taraxacum, dont le diploide était supposé étre peu fréquent,
voire méme rare aux altitudes élevées. La distribution actuelle des cytotypes s’explique le
mieux par la survie des pissenlits au sud de I’Europe et sur les nunataks durant la derniére



114 Francois G. Calame and Frangois Felber

glaciation, puis par la recolonisation limitée du diploide durant le réchauffement qui a suivi.
Le cytotype triploide, avec sa meilleure capacité de colonisation, aurait colonisé les zones
précédemment glaciées, en particulier au nord de I’Europe.
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Abstract: Co-occutrence of sexnal diploid and apomictic triploid Taraxacum section Ruderalia has been
reported frequently. Many suggestions have been put forward with respect to the existence of an ecological
differentiation between the cytotypes. In a study of 116 Ruderalia populations in the area around Neuchitel
(Switzerland) such a habitat differentiation has been proven. Large differences in the diploid/triploid ratio have
been found between different field types. Adjacent fields of different types sometimes had significantly different
cytotype ratios. In a canonical correspondence analysis significant vegetation differences were found between
fields with mainly diploid Ruderalia and fields with mainly triploid Ruderalia. Two environmental indicators
were significantly positively correlated with ploidy levels, altitude with diploids, and the percentage of
therophytes in a vegetation with triploids. The percentage of therophytes is thought to be an indicator of the
amount of disturbance due to human activities. At lower altitudes, the diploid/triploid ratio is largely determined
by the amount of disturbance. Highly-disturbed fields contain mainly triploids whereas relatively stable fields
contain mainly diploids. At higher altitudes there are mainly diploids. The presence of triploid Taraxacum sect.
Ruderalia in the region around Neuchétel appears to be the result of the high amount of human activities of
the last few hundred years. Whether the triploid presence is due to immigration or to local formation from
diploids is yet unknown.

INTRODUCTION

Ecological differentiation has already been documented for many cytotypes within
polyploid complexes, for example Anthoxanthum (FELBER-GIRARD et al. 1996), Antennaria
(BAYER et al. 1991), Draba (BROCHMANN & ELVEN 1992), Tripleurospermum (KAy 1961)
and many others. A very tight relation exists between polyploidy and asexual reproduction.
Most asexually reproducing plant species are polyploid, but only a small fraction of the
polyploid plant species are asexual (LEWIS 1980, STEBBINS 1980). Both asexual reproduction
and polyploidy can have great effects on the competitive ability and the choice of ecological
niche of the species in question. Because of the relationship between ploidy level and asexuality
itis very difficult to distinguish the effects of the two phenomena. Ecogeographical distribution
studies in sexual/apomictic plant complexes showed patterns that suggest apomictic taxa have
wider areas of distribution which extend into more harsh ecological conditions (BIERZYCHUDEK
1987). :
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Fig. 1. Distribution of diploid Ruderalia in Central and Western Europe. The thicker line shows the supposed
original distribution of section Ruderalia in Central and Western Europe. Diploid Ruderalia occur within the
thinner solid lines and they are assumed 10 occur south of the dashed lines. The black dots are isolated locations
where diploids have been fonnd. According to DEN Nus (1997).

The taxonomically very complex genus Taraxacum WEBER ex FH. WIGG, with some 50
sections and 3000 agamospecies described (KIRSCHNER & STEPANEK 1997), is well known
for its widespread apomictic reproduction. The largest and most widespread section is section
Ruderalia KIRSCHNER, H. @LLG. & STEPANEK, which comprises more than 2000 known
agamospecies. Less than 10% of the Ruderalia species are diploid (2n=2x=16); they are
obligate sexuals and are normally highly self-incompatible. All other Ruderalia species are
apomictically reproducing triploids (2n=3x=24). Diploid and triploid Ruderalia are found to
co-occur in mixed populations, with the diploid/triploid ratio differing per population (DEN
Nus & STERK 1980, 1984, DEN Nis & VAN DER HULST 1988, DEN Nus et al. 1990). Long-term
coexistence of diploid and triploid individuals is claimed to require ecological differentiation
between the cytotypes (LEVIN 1975).

Fig. 1 shows the distribution of diploid and triploid Ruderalia in Europe. This map is based
on extensive cytogeographical work by e.g. FURNKRANZ (1966), VALENTINE & RICHARDS
(1967), RICHARDS (1970), DEN Ni5s & STERK (1980, 1984), DEN NUUS & VAN DER HULST (1988),
ROETMAN et al. (1988) and DEN Nus et al. (1990). The map itself is redrawn from DEN NUS
(1997). The diploids seem to be confined to two separate areas in Central Europe, in which
they coexist with triploids. This disjunct pattern is generally interpreted as resulting from
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post-glacial colonization from two glacial refugia (MoGEE & Forp 1988). The triploids are
said to have spread much faster because of their greater colonizing ability. As is apparent
from Fig. 1, the triploid Ruderalia have a larger range than the diploid Ruderalia, and their
distribution extends further north than that of the diploids.

It has been recorded previously that triploids prefer more disturbed habitats than diploids.
ELZINGA et al. (1987) found that in Limburg, The Netherlands, diploid Ruderalia are mostly
confined to unfertilized nature reserves, but they were also found in intensively managed
grasslands. FURNKRANZ (1966) noted that triploids are more confined to disturbed fields than
diploids, but after revisiting his sample-fields, DEN Nus & STERK (1980) found no support
for this. Incidentally, DEN NUs & STERK (1984) found large differences in the percentage of
diploids between two adjacent fields with different management intensities. From several
studies it appears that, especially in the northern margins of their distribution area diploids
have a preference for slightly xeric conditions (see e.g. DEN Nus & STERK 1980, 1984,
ROETMAN et al. 1988). On the border of the diploid area in then Czechoslovakia, the diploids
also seem to prefer dry, sunny places (DEN Nus et al. 1990).

On the other hand, in the cytogeographical investigations, no carrelation was found between
the occurrence of a certain Ruderalia cytotype and the altitude (DEN NUs & STERK 1980,
1984, JENNISKENS et al. 1985). DEN Nus & STERK (1984) even reported the presence of
Ruderalia diploids at up to 2000 m in the Western Alps. CALAME (unpubl. data) has investigated.
transects along altitudinal clines in the Alps and in the Jura, and found only two fields
containing triploids, both at the lower end (ca. 530 meters above sea-level) of a transect near
Neuchatel in the Jura. All other fields were purely diploid. It thus appears that diploids are
not ecologically restricted to the relatively mild climates of lower altitudes. These results
contradict MORITA’s (1976) findings for a Taraxacum section Hondoense NAKAL, in Japan.
Here, diploids were found mostly in the southern part of the investigated region, while the
triploids were common all over the region. Within the diploid distribution area, the diploids
grew mostly in man-made habitats below 200 meters. Triploids were common in areas up to
1800 meters in altitude.

In conclusion, the general geographical patterns BIERZYCHUDEK (1987) found for apomicts
and their sexually reproducing relatives seem to be present in Taraxacum sect. Ruderalia too.
The apomictic triploids have a much larger and more northerly reaching range than the sexuals.
However, with respect to the concrete differences in ecological preferences between the
cytotypes, detailed data are remarkably scarce, and equivocal. On the one hand, diploids
appear to prefer relatively warm and undisturbed environments. On the other hand, some data
show the occurrence of diploids at rather high elevations in the southern part of Europe (DEN
Nus & STERK 1984, CALAME, unpubl. data), and other data show a diploid preference for
low altitudes in the southern part of Japan (MORITA 1976).

Aim of this study

The aim of this research was to study possible ecological differences between diploids and
triploids within a selected area, by analyzing:

(1) the regional cytotype distribution of representatives of Taraxacum sect. Ruderalia;

(2) the relation of the distribution with ecological parameters, such as altitude, land use,
amount of disturbance, and some Ellenberg-based ecological indicator values;

(3) the vegetation relevés of the sample sites;

(4) the within-population spatial distribution of the cytotypes using transect sampling.
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O > B80% triploids
A mixed
O > 80% diploids
Lake of Neuchitel
Neuchatel Region Switzerland
L J

Fig. 2. The distribution of the sampling sites around Neuchatel, and an indication of the cytotype ratio of the
Ruderalia populations. Squares indicate populations with more than 80% diploids, circles indicate populations
with more than 80% triploids, triangles indicate populations with intermediate cytotype ratios. The altitudinal
trend is from 430 meters at the lakeside to approximately 1000 meters at the edge of the map.

The research was carried out as part of a broader research project on the evolutionary
dynamics of the Taraxacum flora in the Western part of Switzerland.

MATERIALS AND METHODS
Sampling sites

During the spring and summer of 1997, the ratio of diploid and triploid Ruderalia was
established for a total of 116 populations from around Neuchdtel, Switzerland (Fig. 2). The
elevation of this area ranged from 430 to 1155 m as.l. The town of Neuchatel is situated
. between 430 and 600 m a.s.l. The sampled populations grew in a wide range of field types:
roadsides, parks, pastures, hay meadows and vineyards. For 93 of the sampling sites vegetation
relevés were made using the cover scalé proposed by GaucH (1977): O: absent; 1: cover
0-0.5%; 2: 0.5-1%; 3: 1-2%; 4: 2-4%; 5: 4-8%; 6: 8-16%; T: 16-32%; 8: 32-64%; 9:
64—100%. These are the sample sites used for calculations and the production of graphs. Only
for the map in Fig. 2 all 116 fields were used. Nomenclature is according to the Flora Helvetica
(LAUBER & WAGNER 1996). For a list of the sampling sites and a concise description, see
Appendix 1.
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Cytological data

In order to establish the ploidy level, leaves of Taraxacum sect. Ruderalia specimens were
collected in the fields. One leaf per individual plant was sampled selecting plants from set
intervals while crossing the field along imaginary lines. Flowering plants as well as vegetative
plants were sampled. About 30 plants per field were sampled, or when there were less than
30 plants, the maximum number possible were taken. No identification to the microspecies
level was performed. The ploidy of the sampled plants was established by the use of a
Becton-Dickinson Facscan flow-cytometer. A flow-cytometer measures the quantity of DNA
in the nuclei of cells, using the fluorescence properties of a stain (Propidium lodide) which
binds to DNA in a quantitatively proportional way (see e.g. BROWN et al. 1991, DE LAAT et
al. 1987). For cytometry, a slightly modified version of the protocol of GALBRAITH et al.
(1983) was followed. Throughout this article, the percentage of diploids will be used as a
descriptor for the ratio of diploid and triploid Ruderalia. This is not a perfect indication of
the cytotype ratio, due to the occurrence of tetraploid Ruderalia, but because of the very low
frequency of these tetraploids (less than 1% of the total), this is considered not to be a problem.

Ecological data

In interviews with the farmers and/or managers of the fields, information was gathered
concerning the number of cuts per year and also the current and former use of the field. The
altitude of the fields was assessed using the National Map of Switzerland, scale 1 : 25,000
(ANONYMOUS 1987). The amount of shadow on a field was estimated using three classes: low
(1), medium (2) and high (3). Some additional data were derived by converting the vegetation
relevés into ecological indicator values for humidity (F), acidity (R), nutrients (N) and
temperature (T) according to LANDOLT (1977). The Landolt indicator values are comparable
to the indicator values of ELLENBERG et al. (1992), but are adapted for Switzerland. The
conversion of the species indicator values into values for the relevés, was made according to
the technique of “weighted averages” (CURTIS & MCINTOsSH 1950, 1951). This approach was
also taken to calculate the weighted percentage of the different Raunkiaer life forms within
the relevés, according to ELLENBERG et al. (1992). The few species that can show two different
life forms were counted twice. Weighted percentages were only calculated for the four most
abundant life forms: hemicryptophytes (hemi), therophytes (thero), geophytes (geo) and
chamaephytes (cham). Hereafter, the term “environmental indicators” will be used for the
whole set of variables, those measured, those deduced from the interviews and those calculated
from the Landolt indicator values and Raunkiaer life forms.

Statistical analysis

To see whether the occurrence of any plant species was related to the occurrence of a
certain Ruderalia cytotype, a weighted average cytotype ratio (H;) was calculated for the
plant species that were found in ten or more relevés, using the following formula:

n n
Hi=Y A; Ri /Y, Aj
Jj=1 J=1

Aij is the abundance of species i in population j and R; is the ratio of diploids and triploids
within population j. Here the percentage of diploids is used as a descriptor for Rj, so H;

[63]



456 P.G. Meirmans et al.

actually stands for the weighted average percentage of diploids of all the fields species i is
growing in. A high value of H; indicates that a plant species co-occurs mainly with diploid
Ruderalia, and a low value of H; indicates that a plant species co-occurs mainly with triploid
Ruderalia. An intermediate value of H; can indicate either that the species is living in fields
with both Ruderalia cytotypes equally present, or that the abundance of the species is not
related to the cytotype ratio.

In a Spearman rank correlation test the environmental indicators were compared to each
other and to the percentage of diploids. For this test, and all other univariate statistics, the
statistical computer program SYSTAT, version 5.2.1 for Macintosh, was used. A sequential
Bonferroni correction (RICE 1989) was performed when necessary.

The computer-program CANOCO (TER BRAAK 1992) was used for the ordination of the
vegetational data. A detrended correspondence analysis (DCA, HILL 1979) was performed to
check for the main tendencies within the data. The first two ordination axes were compared
to the environmental indicators and the cytotype ratio, using Spearman rank correlation tests.

We performed a canonical correspondence analysis (CCA, TER BRAAK 1992) with the
percentage of diploids as the only variable. A Monte-Carlo permutation test was applied to
test whether there are significant differences in vegetation between fields with mainly diploid
Ruderalia and fields with mainly triploid Ruderalia. The Monte Carlo test was set to 9999
unrestricted permutations, giving a maximum significance of P = 0.0001.

Transect analysis

In a mixed field (76% diploids) at 600 m elevation, 4 transects of 30 meters each (VA,
VB, VC and VD) have been randomly set. Transect ends were kept at a minimum of 4 meters
from the edges of the field. All Taraxacum individuals growing within 10 cm right of the
transects were collected (mot = 314). The position of each of them was coded as distance
from the start (x = 0 to 3000 cm) and distance to the right of the transect (y = 0 to 10 cm).
The transect field was uniform in slope and exposition; vegetation pattern was homogeneous.

A Mantel correlogram (LEGENDRE & VAUDOR 1985) was used to analyze the spatial
distribution of the cytotypes within the transects and to detect the eventual difference from
random distribution. The correlation between cytotypes for different classes of distances was
tested.- The number of classes of distance (40, 40, 20 and 30 classes for VA, VB, VC and
VD, respectively) was chosen in order to have at least 30 pairs of Taraxacum plants per class.
A sequential Bonferroni correction (RICE 1989) was performed according to the number of
classes.

RESULTS
Cytometer data

In the area around Neuchitel, diploids are more abundant than triploids. From a total of
the more than 3600 plants investigated, 63% were diploid, 36% were triploid and less than
1% were tetraploid. The majority of the 116 sampling fields consisted of mixed populations,
one was fully triploid, and 26 were fully diploid. The cytometer results and the environmental
indicators for all the fields are given in Appendix 1. Fig. 2 shows the distribution of the fields
around Neuchitel, and an indication of the percentages of the ploidy levels found. The fields
with mainly diploid Ruderalia were mostly situated outside the city, the triploid Ruderalia
seemed to be confined to the city and to the vineyards. The altitude of the sampled fields
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Fig. 3. The altitude of the sampling sites versus the percentage of diploid with altitude is not linear.
Ruderalia at the sites. Fig. 3 shows the percentage
of diploids as a function of
the altitude. Above 600 meters there are mainly fields with a high percentage of diploids.
Under 600 meters there seems to be no clear tendency. The border of the urban conurbation
of Neuchatel is at approximately 600 meters. Above 600 meters there are mainly forests, hay
meadows, and some small villages, but all these can also be found below 600 meters.
Relative cytotype presence may differ strongly between fields, even on a very small
geographical scale. Fields numbers 201 and 202, a vineyard and an orchard separated by a
small road, have very different cytotype ratios. The orchard population contains 88% diploids
and the vineyard only 18%. A similar difference is found between fields 209 and 210, a
maintained and an unmaintained part of the same vineyard, and also between fields 166 and
178, a roadside and the adjacent hay meadow (see Appendix 1).

Vegetation relevés

The total number of species found in the relevés is 219, and most of them occurred only
a few times. Vegetation relevés of six representative sampling sites are given in Appendix 2.
For the 52 species that occurred 10 times or more, the weighted average cytotype ratio (H;)
was calculated (Tab. 1). The greater part of the species have a H;-value close to the average,
but there are also some species with a remarkably high or low H;-value. From these extreme
Hj-values it is concluded that some species are relatively strongly associated with diploid
Ruderalia, and others with triploids. There are significant correlations between the H;-values
and the indicator values for humidity and temperature (P = 0.001). Species with a high
H;-value, associated with diploid Ruderalia, have higher humidity indicator values and lower
temperature values than species with a low H;-value. Therophytes have a significantly lower
Hi-value than non-therophytes (P = 0.001, independent -test). Hemicryptophytes have
a significantly higher H;-value than non-hemicryptophytes (P = 0.001, independent t-test).
Most of the species associated with triploid Ruderalia, like Lapsana communis, Polygonum
aviculare and Convolvulus arvensis are important weeds in vineyards. Not all the fields with
a high percentage of triploid Ruderalia are vineyards, but the vegetation of these other fields
is often very similar to that of the vineyards. Species with a high Hi-value, like Phleum
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Table 1. The species that occur in 10 or more relevés, sorted on their Hi-value. H; — the weighted average
percentage of diploid Ruderalia of all the relevés the species occurs in. The abbreviations for the Raunkiaer life
forms (from ELLENBERG et al. 1992) are: ¢ — herbaceous chamaephyte, g — geophyte, h — hemicryptophyte,
p — phanerophyte, t ~ therophyte, z — woody chamaephyte, combinations indicate that the species can show
both life-forms. H — humidity, T ~ temperature.

Species name Number of relevés H; Life-form H T
Alchemilla vulgaris 14 0.86 h 4 2
Phleum pratense 17 0.85 h 3 3
Holcus lanatus 11 0.85 h 3 3
Tragopogon pratensis 10 0.81 h 2 3
Ranunculus acris 23 0.79 h 3 3
Glechoma hederacea 20 0.76 gh 3 4
Rumex obtusifolius 29 0.75 h 3 3
Fragaria vesca 10 0.74 h 3 3
Rumex acetosa 10 0.73 h 3 3
Heracleum sphondylium 17 072 h 3 3
Leontodon hispidus 15 0.72 h 3 3
Prunella vulgaris 18 0.72 h 3 3
Leucanthemum vulgare 10 0.72 h 3 4
Trifolium pratense 60 0.71 h 3 3
Lotus corniculatus 15 0.68 h 2 3
Dactylis glomerata 50 0.67 h 3 4
Capsella bursa-pastoris 14 0.66 t 2 3
Arrhenatherum elatius 32 0.65 h 3 4
Anthriscus sylvestris 14 0.65 h 3 3
Salvia pratensis 16 0.65 h 2 4
Medicago sativa 18 0.63 h 2 4
Plantago lanceolata 51 0.63 h 2 3
Ranunculus repens 22 0.63 h 4 3
Poa pratensis 20 0.62 h,g 3 3
Plantago major 41 0.62 h 3 3
Urtica dioica 20 0.62 h 3 3
Plantago media 22 0.61 h 2 3
Daucus carota 35 0.61 h 2 4
Poa trivialis 22 0.61 h,c 3 2
Trifolium repens 77 0.60 ¢h 3 3
Galium mollugo 21 0.59 h 3 4
Potentilla reptans 13 0.57 h 3 3
Achillea millefolium 39 0.57 h 2 3
Cerastium fontanum 23 0.57 c 3 2
Bellis perennis 40 0.55 h 3 3
Poa annua 37 0.54 th 3 3
Lolium perenne . 67 0.54 h 3 3
Bromus erectus 10 0.54 h 2 4
Silene vulgaris 18 0.52 he 2 3
Medicago lupulina 33 0.52 th 2 4
Hedera helix 11 0.51 z,p 3 4
Geranium molle 26 0.51 t 2 4
Hieracium lgevigatum 14 0.50 h 2 4
Erigeron annuus 15 0.48 ht 2 4
Lapsana communis 11 044 h,t 3 4
Trifolium dubium 10 044 t 3 4
Polygonum aviculare 18 0.44 t 3 3
Geranium pusillum 15 0.42 t 2 4
Bromus sterilis 14 041 t 2 4
Convolvulus arvensis 27 032 gh 2 4
Veronica arvensis 14 - 0.32 t 3 4
Average 2346 0.604 2.686 3333
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Table 2. The Spearman rank correlation coefficients for the cylotype ratio and the altitude with each other and
the other environmental indicators; also the correlations of the cytotype ratio with the same variables, using
only the sample ficlds below 600 meters (* — P < 0.05, ** — P < 0.0], *** — P < 0.001, after a sequential
Bonferroni correction).

Normal Below 600 m
n=96 n=67
% diploids Altitude % diploids Source of variable

Altitude 041 ** X -0.14 field
Number of cuts -0.06 -0.11 0.03
Shadow -0.12 -0.04 -0.15
Humidity 0.29 0.25 0.12 calculated from
Acidity -0.20 -0.14 -0.11 vegetation data
Nutrients -0.03 -0.04 -0.07 using indicator
Temperature 041 ** -0.45 #** -0.19 values
Therophytes -0.45 *** -0.30 * -040 * calculated from

- Geophytes -0.08 -0.06 -0.03 vegetation data -
Hemicryptophytes 0.39 ** 033 * 031 * using life forms
Chamaephytes -0.10 0.02 -0.12

pratense, Holcus lanatus and Tragopogon pratensis grow mainly in rather undisturbed hay
meadows.

Correlation among environmental indicators

Tab. 2 shows the Spearman correlation coefficients after a sequential Bonferroni correction
(RICE 1989) of the percentages of diploids and the environmental indicators. The cytotype
ratio is significantly correlated with the following indicators: altitude (+), temperature (-), the
percentage of therophytes (-) and the percentage of hemicryptophytes (+). Some of these
indicators are also correlated with altitude. Thus, to see whether the correlation of these
indicators with the cytotype ratio is independent of the altitude, the effect of the altitude
should be removed from the analysis. Fig. 3 does not show a clear linear relation between
the percentage of diploids and altitude. Below 600 m there is no relation at all. So, to test
the correlation between the percentage of diploids and the environmental indicators without
the influence of altitude, another test was performed, using only the sample fields below 600
m (see also Tab. 1). It emerged that the correlations between the percentage of diploids and
temperature disappeared, however, correlations with percentages therophytes and
hemicryptophytes remained significant.

Vegetation and environmental indicators

The first DCA-axis (Fig. 4) shows an ordination from fields with a low percentage of
therophytes to fields with a high percentage of therophytes (correlation P = 0.001); the first
axis is also significantly correlated with the percentage of diploids (P = 0.001). The fields
with less than 20% diploids are mostly concentrated on the right side of the graph, the fields
with more than 80% diploids are on the left side of the graph. This implies that fields dominated
by diploids have different vegetation than “triploid” fields.
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Fig. 4. Ordination biplot, of a detrended correspondence analysis (HILL ordination axis. B?Cause this
1979) of the vegetation data. Squares indicate populations with more than was the only variable used
80% diploids, circles indicate populations with more than 80% triploids, for the CCA, only the first
triangles indicate populations with intermediale cylotype ratios. Vegetation axis was valid. To see
relevés of the sites indicated by dark symbols are given in Appendix 2. whether there are significant

vegetation differences

between diploid-dominated
and triploid-dominated fields, the built-in Monte Carlo test of CANOCO was used. The
differentiation was significant at P = 0.0001. Another CCA was performed using only the
diploid and triploid fields below 600 meters, where there is no relation between ploidy level
and altitude (Fig. 3). Also in this second test, a significant difference was found (P = 0.034).
Using altitude as a covariable for an ordination still showed a significant difference in
vegetation when running the Monte Carlo test (P = 0.009); it may thus be assumed that
altitude played no role in causing the difference.

DCA-Axis 2

DCA-Axis 1

Cytotype distribution within a mixed field

The data from the transect analysis for cytotype distribution in the mixed field are shown
in Tab. 3. For each transect and each distance class, the number of pairs compared and their
t values are listed. The higher distance classes containing less than 30 pairs of individuals
have been removed. The cytotypes along transect VA are totally randomly distributed. Only
with a few distance classes were significant negative correlations detected.

DISCUSSION

As has been suggested before (DEN Nus & STERK 1984, JENNISKENS et al. 1985), there is
habitat differentiation between diploid and triploid Taraxacum sect. Ruderalia. Correlations
have been found between the cytotype ratio and some of the ecological indicators. There are
also significant vegetation differences between those fields with mainly diploid Ruderalia

B L | NUNPSRG. J JIpNRIL NS PR iy



Disturbance and cytotype distribution in Taraxacum 461

Table 3. Mantel test of random distribution of cytotypes for different distance classes. Upper limits of each
class are given in centimeters, significance of t-value * for P(f) < 0.05 after sequential Bonferroni correction.
VA, VB, VC, VD - transect codes.

VA VB vC
Upper Number  t-value Upper  Number f-value Upper Number t-value
limit of of pairs limit of  of pairs limit of  of pairs
class class class
61 438  226nms 64 337 239 ns 138 210 1.91 ns
121 413  -135ns 128 267  -314*% 275 95  -1.50ms
182 318 123 ns 192 202 -0.78ns 413 160 052ns
243 277  -1.80ns 256 208 1.87 ns 551 92 1.30ns
303 249  035ns 320 177 0.50 as 689 145 1.47 ns
364 248 299 ns 384 151  -0.04ns 826 120 093 ns
424 254 1.14 ns 448 150 -2.78ns 964 86  042ns
485 235 1.18 ns 512 210 1.07 ns 1102 53 -2.16ns
546 284 076 ns 576 207 0.83 ns 1239 62 -0.55ns
606 241 0.65 ns 640 157  -1.25ns 1377 106  0.06ns
667 210 1.78 ns 703 156  021ns 1515 37 -282*
728 151 1.47 ns 767 134  -0.67ns 1652 72 009ns
788 112 -145ns 831 87 -147ns 1790 50 -0.99ns
849 97 -034ns 895 73 0.94 ns 1928 50 -1.19ns
909 91  -0.10ns 959 55 0.29 ns
970 81 1.29 ns 1023 59  023ns VD
1031 63 -044ns 1087 61  -0.02ns
1091 76 0.56ns 1151 9  -048ns 55 167 1.30 ns
1152 74  -0.49 ns 1215 143 2.28 ns 109 107 -043ns
1213 97 -1.50ns 1279 137 1.80 ns 164 74 0.59 ns
1273 76 -0.76 ns 1343 114 334+ 219 78 -120ns
1334 76  -0.69ns 1407 132 1.24 ns 273 79 1.27 ns
1394 89  -1.99ns 1471 146 2.02 ns 328 80 1.74 ns
1455 97 -1.02ns 1535 88 -001ns 382 58  057uns
1516 98  -093ns 1599 77 0.28 ns 437 97 020ns
1576 90  -0.70ns 1663 77 -1.06 ns 492 79  -167ns
1637 71  -113ns 1727 121 227 ns 546 69 -1.70ns
1698 76 -1.69 ns 1791 129  2.08ns 601 63 2.00 ns
1758 65 -1.70ns 1855 120 -2.28ns 656 65 1.60 ns
1819 45  -142ns 1919 119  -0.68 ns 710 111 -0.03ns
1879 54 -157ns 1982 99  -1.56ns 765 54 -122ns
1940 58 -1.06ns 2046 65 -1.28ns 820 67 332+
2001 73 0.18 ns 2110 41 1.72 ns 874 42  -0.60ns
2061 52 073ns 2174 36  -2.50ns 929 61 0.33 ns
2122 56 -1.09ns 2238 35 -130ns 983 62 2.04 ns

Disturbance versus altitude

There appears to exist a correlation between the percentage of diploids and the altitude.
Most fields above 600 meters contain mainly diploid Ruderalia; in the 13 sampling fields
situated above 1000 meters, only 3 triploid individuals were found (see Appendix 1). Of all
the species for which a Hj-value was calculated, Alchemilla vulgaris had the highest value
(Tab. 1). In the region around Neuchatel, A. vulgaris is only found at relatively high altitudes.
In comparable fields at lower altitudes, A. vulgaris is either very rare or absent. There is also
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a correlation between the altitude and the percentage of therophytes in a field (Tab. 2).
Vegetations with a high percentage of therophytes grow at lower altitudes. In general,
increasing altitude has certain physiological consequences for therophytes that may cause this
correlation, but in our study it is questionable whether the small altitudinal cline (430-1155 m)
has such a strong effect on the amount of therophytes. In the study area the city of Neuchdtel,
the vineyards, arable lands, pastures, hay meadows and roadsides are situated at lower
elevations. At higher elevations there are mainly pastures, hay meadows, roadsides and some
scattered agricultural villages. Apparently, relatively stable habitats are more common on the
higher elevations, and the low percentages of therophytes at higher elevations may be explained
by the amount of human disturbance, being covariate with altitude. This suggests that the
altitude/cytotype ratio correlation may also be due to such covariation. If only the fields below
600 m are considered, the relation between altitude and cytotype ratio disappears. The
correlation between cytotype ratio and the weighted percentage of therophytes of the vegetation
of the field (Tab. 2) remains significant. Triploid-dominated fields have more therophytes
than the diploid-dominated fields have. Among the 10 species with the lowest H;-values,
there are 7 therophytes. In non-natural communities, therophytes are typical for early
successional vegetation. They are good colonizers, butin the absence of man-made disturbance,
the short-lived species are often quickly outcompeted by perennial species.

Considering the series of CCA’s, it appears that there are significant vegetation differences
between diploid- and triploid-dominated fields. The Monte Carlo tests reveal significant
differences both when the CCA is performed without covariables, when only fields below
600 m are considered and when altitude is set as covariable. Thus altitude, though correlated
with the cytotype ratio, is not the determining factor for vegetation differences between the
diploid and the triploid fields. Differences in the agricultural use of the fields, which are
partly determined by altitude, are a more likely source for these vegetation differences.

Both climatic and environmental dynamics have been suggested as determinants of the
presence and abundance of triploids relative to diploids in Taraxacum sect. Ruderalia (ELZINGA
et al. 1987, DEN NUs & VAN DER HULST 1988, ROETMAN et al. 1988, DEN Nus et al. 1990).
Site disturbance has been proposed to be disadvantageous for diploids by a.o. FURNKRANZ
(1966) and DEN Nus & STERK (1984). Because disturbance is a term that is hard to define,
and even harder to quantify, these anthors found no straightforward proof of this. The results
of our study, however give very strong indications for such a preference. The cytogeography
of Ruderalia in the area around Neuchétel (Fig. 2), shows that the triploids are merely confined
to the conurbation of Neuchatel and the neighboring vineyards. Outside this region, triploids
become increasingly rare and many purely diploid populations are found. Inside the
conurbation, human pressure is high, most habitats are small and only available for a short
time. Outside the conurbation, habitats are larger and, according to the owners/farmers, most
of the sites have been managed at low intensity for decades. Indeed, most vineyards are also
very old, but they are ploughed every few years. Furthermore, in some vineyards herbicides
are applied. Thus, the level of external environmental dynamics in the latter type of habitat
is much larger; the sites are anthropogenically kept in the pioneer phase of vegetation
development. .

A random distribution of both cytotypes in a mixed field would describe a true sympatric
situation, in other words, without differentiation of micro-niches. The transect data did show
a random distribution. The very few significant distance classes in the transects do not show
any coherent pattern. Moreover, the significant cases are flanked by classes with very different
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t-values. We must conclude that this study field did not show variation in disturbance in such
a degree that ploidy levels respond.

CONCLUSIONS

This study of the Neuchétel area allows for the following generalities:

(1) At low altitudes the cytotype ratio is largely determined by the amount of (man-made)
disturbance. Highly disturbed fields contain mainly triploids, relatively undisturbed fields
contain mainly diploids.

(2) At higher altitudes there are mainly diploids. At some highly disturbed places, triploids
can be found, but only in low numbers.

We hypothesize that in western Switzerland diploid Ruderalia used to occur in all available
habitats, irrespective of altitude, but that human influence on the landscape lead to a shift.
Whether the found triploids are newly originating from diploid stock (a mechanism suggested
by MENKEN et al. 1995, DEN Nus 1997) or are in fact immigrants is as yet an unsolved
question.

At the northern border of the distribution area, diploids mainly occur in dry, and sunny
places (ELZINGA et al. 1987, ROETMAN et al. 1988, DEN Nus et al. 1990). From these studies
however, the diploids’ low tolerance for disturbance is not as apparent as in the Neuchétel
area. ELZINGA et al. (1987) and ROETMAN et al. (1988) found that in the Netherlands, diploids
prefer undisturbed grasslands with a southern projection. Contrarily, DEN Nus et al. (1990)
found that in then Czechoslovakia diploids are mainly found in highly disturbed village lawns,
while the triploids seem to be common everywhere. At the northern border of the distribution
area of the diploids, microclimate appears to be more crucial than disturbance in determining
the presence of the diploid Ruderalia.

The overall distribution area of the diploid Ruderalia, compared to that of the triploids,
suggests that diploids have a smaller tolerance for low temperatures than triploids. However,
well in the centre of the diploid area, the diploids may be able to grow at a full range of
altitudes, including the higher, colder ones. The preference for lower altitudes found for
Taraxacum sectio Hondoense in the center of its distribution area by MORITA (1976) contradicts
this pattern. Without a detailed comparative eco-physiological study, this difference remains
unexplained.
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APPENDIX 1
List of sampling sites and raw data collected

Only in the first group of fields, vegetation relevés were made (data not shown). No environmental indicators are available for the
fields in the second group. The totals and averages are calculated for both groups combined. Vegetation relevés of sites marked with
a * are given in Appendix 2. F — Landolt indicator value for humidity; R — Landolt indicator value for acidity; N - Landolt indicator
vatue for nutrients; T — Landolt indicator value for temperature; Thero — the weighted percentage of therophytes in the vegetation; Geo
~ the weighted percentage of geophytes in the vegetation; Hemi — the weighted percentage of hemicryptophytes in the vegetation;
Cham - the weighted percentage of chamaephytes in the vegetation; Dip. % — the percentage of diploid Ruderalia; Trip. % — the
percentage of triploid Ruderalia; Tet. % ~ the percentage of tetraploid Ruderalia; Alt. — the altitude of the field; Cuts — the number of
cuts per year; Shad. — estimator of the amount of shade in the field, 1 — low, m — medium, h — high.

Site  Type Plants Dip. Trip. Tet. Alt. Cuts Shadi F R N T Thero Geo Hemi Cham
No. % % %

2 vineyard 33 45 48 006 520 4 m 27 30 35 34 0 11 100 14
5 sportsfietd 39 6 31 434 4 t 26 31 36 33 31 10 69 10
9 hay meadow 33 100 0 585 3 1 25 32 30 33 6 8 90 3
10 roadside verge 30 63 33 003 624 3 m 25 33 31 33 13 3 87 7
12 park 32 97 3 690 6 h 29 31 35 32 13 7 8 10
t4  roadside verge 31 74 26 850 3 h 30 30 37 32 21 4 78 12
15 lawn 38 100 0 1010 4 m 29 30 32 30 0 9 97 8
16  roadside verge 32 100 0 1092 3 m 28 30 40 30 34 14 64 9
29  hay meadow 34 100 0 1040 3 m 31 30 37 32 0 12 88 7
30 pasture 31 52 48 940 3 t 29 30 36 31 1 5 95 13
42  hay meadow 37 18 22 672 4 t 25 33 31 35 12 6 87 9
47  lawn 41 88 12 590 6 1 27 32 33 31 14 1 85 8
50* roadside verge 33 270713 540 3 1 26 32 35 33 12 14 88 21
56  hay meadow 29 97 3 530 3 m 28 32 37 32 11 36 74 2
57 park 33 12 82 006 525 6 1 27 31 36 33 15 0 78 18
58  vineyard 31 13 81 006 520 4 1 24 32 34 37 62 11 30 6
60 lawn 38 100 0 434 4 1 26 33 32 33 12 2 88 8
63  broad roadside verge 30 57 43 435 4 1 26 33 35 35 13 6 86 4
65  hay meadow 36 69 31 439 3 i 26 31 33 34 3 5 95 9
67  roadside verge 3% 17 83 435 3 1 27 32 36 33 26 22 72 10
69  vineyard 32 53 47 460 4 m 25 30 34 34 27 23 68 12
72 hay meadow 32 28 72 490 2 1 24 34 30 33 6 0 94 10
73 hay meadow 33 82 18 490 2 m 27 32 36 35 4 0 9 14
75 roadside verge 30 100 0 730 3 h 28 31 34 33 13 33 87 13
77 biological wheat field 31 100 0 875 1 1 28 31 37 32 43 0 53 14
78  hay meadow 34 97 3 795 2 1 30 31 36 31 0 0 100 5
80 hay meadow 33 100 0 805 3 1 29 31 35 31 0 0 100 13
81  roadside verge 24 92 8 810 3 1 28 30 37 32 38 0 63 5
83* vineyard 33 0 100 455 4 h 27 33 37 33 0 31 100 31
84  orchard 35 100 0 752 3 m 29 31 35 33 0 0 100 9
85  hay meadow 33 8 15 755 3 1 29 30 37 32 18 6 82 10
86  hay meadow 33 100 0 780 3 1 29 30 35 31 6 13 91 13
87 park 31 90 10 445 6 h 27 30 33 33 5 5 92 8
88  orchard 11 36 64 435 5 m 27 31 37 35 43 4 39 6
151 hay meadow 33 64 36 560 3 1 29 31 39 33 0 0 100 35
152 roadside verge 31 6 94 560 3 m 28 31 37 32 30 1 72 7
153 lawn 40 15 85 580 5 m 26 31 33 33 14 14 86 9
154 lawn in forest 33 45 55 591 6 h 30 30 37 30 6 24 9% 27
155 garden 31 32 68 523 1 m 20 38 27 40 22 33 78 0
156 garden 24 42 S8 510 6 m 27 31 37 34 30 0o 70 14
157 roadside verge 17 24 71 006 510 3 m 25 32 34 35 20 5 79 16
159* hay meadow 20 85 15 530 3 m 25 33 27 34 9 o 7 8
160 hay meadow 30 40 57 003 530 3 h 29 306 37 32 7 0 B89 13
161 vineyard 32 6 94 510 4 1 23 31 34 39 63 7 3 17
162 pasture 22 9 91 585 3 1 26 32 33 34 8 0 83 16
163 edge of meadow 34 32 68 585 2 h 27 31 33 33 12 1 8 13
164 path 28 4 96 570 3 m 29 31 39 31 35 5 65 0
165 path 32 3 97 570 3 m 27 31 34 32 15 9 8 14
166 roadside verge 32 6 94 600 3 1 27 31 36 35 18 5 83 9
167 roadside verge 40 53 48 720 3 h 28 32 33 32 5 8 8 14
176 roadside verge 31 52 48 570 3 1 26 31 33 33 6 17 83 9
177 hay meadow 33 45 55 575 3 | 30 30 36 30 0 0 100 20
178 pasture 31 100 0 585 3 1 29 31 38 32 20 22 84 18
179 path 31 %0 10 610 3 m 28 31 34 32 6 4 90 15
180 hay meadow 32 100 0 1080 3 | 24 34 28 32 7 3 85 7
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Site  Type Plants Dip. Trip. Tet. Al Cuts Shad F R N T Thero Geo Hemi Cham
No. % % %

183 ‘“roadside verge, nextto wall” 32 16 78 0.06 460 3 m 30 30 34 33 38 0 62 0
184 (awn 14 21 79 505 3 1 25 32 33 34 4 6 51 18
185 roadside verge 15 53 47 45 3 m 24 32 33 37 21 5 79 11
186 roadside verge 32 53 47 439 3 h 29 31 40 35 22 0 57 12
187 lawn 20 20 80 430 6 1 27 31 35 33 36 0 64 19
188 rocky beach 31 8. 13 430 0 1 29 30 38 32 38 0 S8 4
189 roadside verge 31 84 13 0.03 435 3 1 27 30 36 33 31 11 60 10
192* hay meadow 36 100 0 1135 3 1 29 30 37 31 0 0 95 9
194 pasture 35 100 0 765 4 1 30 30 37 31 4 13 94 16
195 pasture 33 100 0 787 3 1 28 30 33 32 6 0 9 4
196 roadside verge 30 93 7 505 3 h 28 30 38 34 39 9 53 4
197* lawn 29 48 48 0.03 535 6 1 25 31 33 33 5 0 93 16
198 park 30 17 83 470 4 h 28 32 34 32 10 0 9% 23
199 roadside verge 22 36 64 490 3 m 27 32 36 36 41 7 52 10
200 unused field in city 33 2179 480 0 m 28 31 36 33 30 8 69 9
201 vineyard 34 18 82 440 2 m 28 31 38 34 31 21 62 14
202 hay meadow 33 85 12 0.03 430 4 m 28 31 35 32 3 6 97 22
203 cut sunflower field 33 6 91 003 500 1 { 26 30 33 38 18 0 39 0
204 vineyard 33 27 70 003 500 6 m 29 31 38 31 39 16 65 0
205 vineyard 34 3 94 003 455 4 m 26 32 37 35 53 11 47 24
206 vineyard 33 6 94 545 4 m 28 33 38 34 60 10 40 5
207 hay meadow 35 57 43 520 3 I 27 31 36 33 2 0 100 8
208 hay meadow 33 91 9 455 6 1 29 31 37 32 19 10 77 8
209 vineyard 35 66 26 009 455 4 m 27 31 36 36 31 13 57 6
210* vineyard 31 19 8l 440 6 h 28 32 38 35 38 13 58 0
211 roadside verge 35 57 43 430 3 h 30 30 37 31 0 9 100 13
212 hay meadow 34 94 6 525 4 1 29 30 37 31 0 0 100 21
213 hay meadow 29 100 0 610 3 1 29 30 38 32 0 0 100 22
214 roadside verge 33 64 36 434 3 1 27 32 32 36 26 8 36 0
215 parking place 3 29 N 455 0 1 25 31 35 35 69 0 31 4
216 roadside verge 31 29 7N 470 3 m 30 33 32 34 11 1n 714 1i
217 pasture 34 94 6 635 3 1 28 30 35 31 2 0 98 10
218 lawn 31 16 84 445 4 m 26 32 35 35 24 5 68 10
219 park 34 100 0 480 3 m 25 32 31 35 4 0 88 3
220 vineyard 32 4 53 003 520 5 m 29 30 38 31 33 9 58 21
221 vineyard 31 26 74 520 5 1 26 31 39 33 50 9 50 13
222 garden 30 70 23 007 455 3 ] 28 31 36 35 27 10 62 14
18  pasture 49 96 4 1100

21 roadside verge 31 100 0 1137

22 pasture 30 100 0 1120

23 pasture 30 100 0 1090

25  hay meadow 32 100 0 1110

33 cut com field S0 84 16 900

37  hay meadow 49 100 0 840

38 path 50 100 0 830

39  lawn 49 98 2 815

48  hay meadow 24 100 0 560

54  roadside verge 28 71 29 580

55  hay meadow 33 6 9% 550

150 wet spot in hay meadow 48 31 69 920

168 park 33 82 18 525

169 roadside verge 26 54 46 625

170 railside 30 77 20 003 625

171 railside 5 40 60 740

172 path 7 7 29 920

173 path 30 713 27 920

174 path 10 80 20 730

175 path 30 33 63 0.03 660

182 nature reserve 32 100 0 1400

193 path 25 100 0 1000

Total 116 3645

Average 314 63 36 070
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APPENDIX 2

Vegetation relevés of six representative sampling sites

Sites are sorted on the percentage of diploid Ruderalia, species are sorted by their score on the first DCA-axis
(data not shown). Species values are in the GAUCH (1977) scale.

Site number 83 210 50 197 159 192
Type vineyard vineyard roadside verge  lawn hay meadow hay meadow
% Diploids 0 19 27 48 85 100

Plant name

Veronica persica i
Viitis vinifera 8
Erigeron canadensis
Lamium purpureum
Setaria venticillata
Senecio vulgaris
Rubus caesius
Geranium pusillum
Polygonum aviculare
Convolvulus arvensis 5
Calystegia sepium
Hordeum murinum
Bromus sterilis 1
Erigeron annuus 1
Veronica arvensis
Hieracium laevigatum 4
Urtica dioica
Potentilla reptans
Lapsana communis
Lolium perenne 6 8
Plantago major 1 1 3
1
1
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Geranium molle

Oxalis fontana

Daucus carota

Bellis perennis

Trifolium repens 5
Plantago lanceolata

Bromus hordeaceus 3
Medicago lupulina

Rumex obtusifolius 2
Galium mollugo 2

Vicia sativa 1

Achillea millefolium 1
Bromus erectus

Trifolium pratense

Medicago sativa

Dactylis glomerata 2
Tragopogon pratensis 1
Cerastium fontanum 1 2

Myosatis arvensis

Poa trivialis

Heracleum sphondylium
Ranunculus acris
Phleum pratense

Silene vulgaris
Arrhenatherum elatius 3 7

Anthriscus sylvestris 5
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Site number 83 210 50

Type vineyard vinegyard roadside verge
% Diploids 0 19 27

197
lawn

159

192

hay meadow hay meadow

85

100

Plant name

Vicia sepium

Festuca ovina

Vicia cracca

Lathyrus pratensis
Lotus corniculatus
Salvia pratensis
Leontodon hispidus
Alchemilla vulgaris
Festuca pratensis
Veronica chamaedrys
Leontodon autumnale
Leucanthemum vulgare
Cynosurus cristatus
Centaurea scabiosa
Anthoxanthum odoratum
Crepis biennis

Knautia arvensis
Betula pubescens
Onobrychis viciifolia
Geranium sylvaticum
Sanguisorba minor
Briza media

Cerastium arvense
Helianthemum nummularium
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